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ÜBER DEN INFEKTIONSVORGANG UND DIE ENTWICKLUNG 
DER KNOLLCHEN BEI ALNUS GLUTINOSA GAERTN. 


Von 
Hans TAUBERT 
Mit 8 Textabbildungen 
(Eingegangen am 11. Juli 1956) 


1. Einleitung 

Die Natur des Endophyten in den Wurzelknöllchen von Alnus spec. und die 
physiologischen Verhältnisse der Symbiose sind häufig untersucht worden, während 
die Entwicklungshistologie der Knöllchen bisher nur POMMER (1955) bearbeitet hat. 
Auf den eigentlichen Infektionsvorgang gingen lediglich PEKLo (1910), ARCULARIUS 
(1928), SCHAEDE (1933), v. PLOTHO (1942), QuisPez (1954) und POMMER (1955) 
näher ein. Bei KREBBER (1932) und HAWKER u. FRAYMOUTH (1951) findet man die 
Geschichte der Erforschung der Erlenknöllchen ausgiebig referiert. 

Die Arbeit, über die hier berichtet wird, befaßte sich mit der Entwicklung der 
Knöllchen unter besonderer Berücksichtigung des Infektionsvorganges. 

HAWKER u. FRAYMOUTH wollen den Endophyten auf Grund von Beobachtungen 
an Frischmaterial, Gefriermikrotomschnitten und Material, das mit modernen 
Fixiermitteln gewonnen wurde, wieder zu den Plasmodiophorales stellen. POMMER 
fand, daß Penicillium albidum und Cylindrocarpon radicicola ebenfalls an Erlen- 
wurzeln Knöllchen (allerdings nur kleine und kurzlebige) erzeugen können. 

Diese Ergebnisse und die Tatsache, daß Isolations- und Reinfektionsversuche 
seit der Arbeit von v. PLoTHo in keinem Falle wieder gelungen sind (HAWKER u. 
FRAYMOUTH, QUISPEL, POMMER), lassen für die systematische Stellung des bisher 
als Actinomyces alni Peklo bezeichneten Endophyten Zweifel aufkommen. — 
v. PLoTHo beobachtete beiihren Reinfektionsversuchen erst nach über 12 Monaten( !) 
die ersten Knôllchen. Die Identität der von v. PLOTHO aus Knôllchen isolierten 
Actinomycesstämme mit dem Knöllchenorganismus ist daher fraglich. Einen aus- 
führlichen Überblick über die bisherigen systematischen Zuordnungen des Knöllchen- 
organismus hat POMMER gegeben. Bei kritischer Betrachtung sowohl der zuletzt 
erschienenen Arbeiten als auch meiner eigenen Untersuchungen erlaube ich mir 
daher kein endgültiges Urteil über die Natur des Endophyten in den Knöllchen der 
Erlen. Immer noch ist die Präparation gerade der frühesten Stadien des Endophyten 
keineswegs als gelöst zu bezeichnen. Hinzukommt die außerordentliche Feinheit 
des Objektes. 


Wenn auf Grund all dieser Tatsachen den Untersuchungen auch eine 
relative Unsicherheit anhaftet, soll doch auf eine Darstellung der vor- 
liegenden Ergebnisse nicht verzichtet werden. Folgende Fragen sollten 
durch diese Arbeit einer Lösung nähergebracht werden: 

1. Wie erfolgt die Infektion und wie breitet sich der Endophyt im 
Gewebe aus ? 

2. Wie reagiert das Gewebe auf die Infektion und aus welchem Ge- 
webe heraus werden die Knöllchen aufgebaut ? 
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2. Material und Methoden 

Die Aufzucht knôllchenfreier Erlen. Um den Infektionsvorgang auch 
in den ersten Stadien beobachten zu können, mußten knöllchenfreie 
Erlen erzogen werden. Die Wurzeln dieser Pflanzen wurden infiziert und 
in verschiedenen Zeitabständen nach dem Impfen fixiert und präpariert. 
Nur so konnten die verschiedenen Abschnitte der Knöllchenbildung 
chronologisch erfaßt werden. 

Da die Wurzeln mit dem Mikrotom geschnitten werden sollten, 
wurden die Pflanzen nur in Nährlösung aufgezogen. Am besten hat sich 
die v. D. Croxesche Lösung bewährt. 

Nüßchen von Alnus glutinosa Gaertn. wurden in feuchten Kammern bei 24 
bis 29°C zum Keimen gebracht. Hatten die Keimlinge eine Größe von 3—4 cm 
erreicht, kamen sie auf normale v. d. Crone-Lôsung von halber Konzentration. 
Die Lösungen wurden immer mit Aqua dest. angesetzt und nachgefüllt. Als Salze 
kamen keine pa-Substanzen zur Verwendung. Hierdurch erübrigte sich eine Zugabe 
von Spurenelementen. Wenn die Pflanzen durch beginnende schwache Chlorose 
N-Mangel anzeigten, wurde die Nährlösung erneuert. Alle Kulturgefäße wurden 
mit schwarzem Papier abgedunkelt und mit weißem Papier vor zu starker Erwär- 
mung durch Sonnenbestrahlung geschützt. Nach etwa drei Wochen hatten die 
Pflanzen eine Größe von 6—7 cm ereicht. Nun kamen sie auf v. d. Crone-Lösung 
von normaler Konzentration. Als Kulturgefäße dienten Literflaschen mit weitem 
Hals. In jeder Flasche wurden vier Pflanzen aufgezogen. Ein Regulieren der 
Wasserstoffionenkonzentration in den Bereich px 5,5 bis pg 5,8 (KREBBER 1932, 
RoBERG 1934) erwies sich als ungünstig, denn infolge des Zusatzes von Schwefel- 
säure oder Natronlauge traten an den Wurzeln Bräunungen und an den Blättern 
Chlorosen und Nekrosen auf. Deshalb wurde die Wasserstoffionenkonzentration 
weder in der Nährlösung der nichtinfizierten Erlen (normale v. d. Crone-Lösung) 
‚noch in der Nährlösung der später infizierten Erlen (N-freie v. d. Crone-Lösung) 
beeinflußt. Sie war anfangs bei beiden Lösungen im Bereich von px 5,7 bis pg 5,9, 
veränderte sich aber in 10 Tagen in der Vollösung in der Richtung nach alkalischen 
Werten bis py 7,84 und in der Mangellösung in der Richtung nach saureren Werten 
bis px 3,50, wobei in beiden Fällen das Wachstum sehr gut war. 


Die gesunden knöllchenfreien Wurzeln sehen weiß aus und sind voll- 
ständig mit einem gleichmäßigen Flaum von Wurzelhaaren überzogen. 
Die Streckungszonen sind hellgelb und die Wurzelspitzen weinrot gefärbt. 

Versuche zur Isolation des Endophyten. Bisher hat nur v. PLoTHO von 
einer gelungenen Isolation des Knöllchenorganismus und von einer Re- 
infektion berichtet. QuisPeL führte sehr gründliche Isolations- und Re- 
infektionsversuche durch. Es gelang ihm in keinem Falle, den Knöllchen- 
organismus zu isolieren. Seine Versuche mit den von v. PLOTHo isolierten 
Actinomyces-Stämmen zeigten, daß diese nicht oder nicht mehr zur 
Knöllchenbildung fähig waren. POMMER, der mit 23 isolierten Actino- 
myces-Stämmen Reinfektionen durchführte, konnte ebenfalls keine 
gelungene Isolation verzeichnen. Im Rahmen der vorliegenden Arbeit 
wurden auch Isolationsversuche angelegt. Es wurde dabei genauestens 
nach den Angaben von v. PLOTHO verfahren. Die isolierten Actinomyces- 
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Stämme stimmten makroskopisch mit den von v. PLoTHO beschriebenen 
überein. Reinfektionen verliefen aber negativ. 

Das Impfen der Erlen. Als die Erlen eine Größe von 10—12 cm erreicht 
hatten, wurden sie in v.D.CRoNEsche Mangellösung (N-frei) gesetzt. Fünf 
Tage später wurde geimpft. Da das Isolieren des Endophyten nicht gelun- 
gen war, mußte das Impfen mit Knôllchenmaterial durchgeführt werden. 

HILTNER (1896), KREBBER, QuISPEL und POMMER impften durch Zugabe von 
Gewebebrei zerriebener Knöllchen zur Nährlösung. HILTNER und KREBBER beob- 
achteten nach der Zugabe der Suspension eine Schädigung der Pflanzen. KREBBER 
führte dies weniger auf den eindringenden Endophyten als auf schädliche Stoffe, 
besonders Gerbstoffe, zurück, die mit der Knöllchensubstanz in die Nährlösung 
gekommen waren. 

Um das Beschädigen der Wurzeln zu vermeiden, impfte ich die Erlen 
in folgender Weise. Die knöllchenfreien Wurzeln wurden aus der Nähr- 
lösung genommen, kurz in eine Suspension von zerriebenem Knöllchen- 
gewebe eingetaucht und dann wieder in die Nährlösung zurückgesetzt. 
Um den Hauptanteil der Gerbstoffe’ zu beseitigen, schälte ich die 
Knöllchenstücke vor der Herstellung der Gewebebreiaufschlämmung. 
Nach dem Impfen in dieser Art konnte an den Pflanzen nie eine Schä- 
digung beobachtet werden. Der Infektionserfolg war immer sehr gut. 

Das Präparieren der Wurzeln und die Herstellung der Dauerpräparate. 
In der Zeit vom 3. bis 27. Tage nach der Infektion entnahm ich in kurzen 
Abständen aus dem oberen Drittel der Wurzelmasse Wurzelstücke und 
präparierte sie. Fixiert wurde mit Lavdowsky und Carnoy. Zum Hoch- 
führen und Einbetten erwies sich die Methode über Alkohol-Benzol- 
Paraffin immer wieder als die beste. Die Wurzelstückchen und die 
jungen Knöllchen wurden in Serien geschnitten (Schnittdicke 8—10u), 
mit Fuchsin-Jodgrün gefärbt (SCHAEDE 1933) und in Xylol-Colophonium 
(SCHAEDE) und Neutralbalsam eingedeckelt. Eine intensive Anfärbung 
des Endophyten gelang auch mit einer etwas modifizierten Tuberkel- 
bazillenfärbung nach ZIEHL-NEELSEN : 

1. Die Objektträger kommen aus Wasser oder 15%igem Alkohol auf eine Färbe- 
bank und werden mit einer konzentrierten Lösung von Carbolfuchsin überschichtet 
und bis zur Dampfbildung erwärmt. Färbedauer 2 min. 2. Abspülen mit frischer 
Luaorscher Lösung und mit frischer Lösung nachbeizen. 3. Kurzes Eintauchen 
in 5%ige Schwefelsäure. 4. Differenzieren in 70%igem Alkohol. 5. Hochführen 
über Alkohol-Xylol und eindeckeln wie oben. 

Wie SCHAEDE schreibt, werden in älteren Knöllchen die Verhältnisse 
durch sekundäre Veränderungen so unübersichtlich, daß sich über den 
Infektionsverlauf nichts Sicheres mehr aussagen läßt. Ich war daher 
bemüht, möglichst lückenlose Schnittserien sowohl durch frisch infizierte 
Wurzelstücke als auch durch Knöllchenanlagen, die schon makrosko- 
pisch erkennbar waren, herzustellen. Dadurch war es möglich, die räum- 
lichen Verhältnisse an den Infektionsstellen zu rekonstruieren. 
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3. Der makroskopiseh wahrnehmbare Infektionsvorgang 

In der Literatur schwanken die Angaben über den Zeitraum von der 
Impfung bis zur ersten sichtbaren Knöllchenbildung in weiten Grenzen. 
HILTNER sprach von rund sieben Tagen, KREBBER impfte Mitte März 
und beobachtete im Mai die ersten Knöllchen. v. PLOTHO bemerkte 
sogar erst nach über 12 Monaten die ersten Knôllchen. QuISPEL schreibt, 
daß sich nach etwa drei Wochen die ersten Knöllchen bilden und nach 
sechs bis sieben Wochen alle Knöllchen ausgebildet sind. POMMER 
konnte nach drei bis vier Wochen die 
ersten Anschwellungen feststellen. Diese 
unterschiedlichen Angaben machten es 
notwendig, den Zeitraum zwischen 
Impfung und ersten makroskopisch sicht- 
baren Anzeichen einer Infektion erneut 
zu überprüfen. Gleichzeitig wurde damit 
etwas Klarheit über den Ort und die 
weiteren Auswirkungen der Infektion 
geschaffen. 

Das erste makroskopische Anzeichen 
einer Infektion besteht in einer Rötung 
der Infektionsstelle. Besonders im oberen 
Drittel der sonst vollkommen weißen 
Wurzelmasse treten auf einmal rosa 
gefärbte Stellen hervor. Die Farbe geht 
später in ein kräftiges Weinrot über. In 
Handschnitten von Frischmaterial kann 
man sehen, daß die Rotfärbung auf 





Abb. 1. Junges Knöllchen. Die anthocyanfarbigen Zellsaft einzelner 

weißen Zellmassen sind das Produkt ° = e . 

des sehr aktiven Oberflächenperi- Rindenzellen zurückzuführen ist. 

derms der primären Rinde und Im nächsten Stadium beginnen die 

können nicht dem Knöllchengewebe BR; = 4 2 
zugeordnet werden. Vergr. 7:1 infizierten Stellen anzuschwellen. Dies 


geschieht 10 bis 20 Tage nach der: 
Infektion. Meist beträgt die Längsausdehnung dieser Anschwellung 
2 bis 3mm, es können aber auch längere Strecken einer Wurzel 
angeschwollen sein. Einen bevorzugten Ort für die Infektion scheint 
es nicht zu geben. Meist finden sich die Infektionsstellen im oberen 
Drittel der Wurzelmasse — also in den besser durchlüfteten Geweben 
und Wasserschichten. An der Wurzelspitze und 1 bis 2cm hinter 
ihr findet man keine Infektion, da die Wurzelspitze weiterwächst, 
ehe man eine Infektionsstelle wahrnehmen kann. Ungefähr drei Wochen 
nach dem Umsetzen auf N-freie Nährlösung macht sich an den 
Blättern aller Pflanzen eine gleichmäßige, aber nur schwach ausgeprägte 
Chlorose bemerkbar. 





Die Entwicklung der Knôllchen bei Alnus glutinosa Gaertn. 139 


Im weiteren Verlauf bilden sich durch die Tätigkeit von Oberflächen- 
peridermen auf den Anschwellungen der Wurzeln Zellmassen, die infolge 
des Luftgehalts der Intercellularen weiß erscheinen (Abb. 1 und 8). 

Diese Zellmassen können in der Wasserkultur bis zu 5mm groß 
werden. Die späteren Stadien bringen lediglich eine Größenzunahme der 
Anschwellungen und leiten damit zur allgemein bekannten Form der 
Wurzelknöllchen über. 

Erwähnenswert ist noch der Vorgang des Wiederergrünens der chloro- 
tisierten Blätter, der 30 bis 40 Tage nach der Impfung beginnt. Bis zu 
dieser Zeit sind die Pflanzen in der N-freien Mangellösung schwach 


Tabelle 1. Zeitliche Folge der verschiedenen Infektionsstadien 
(Die Zahlen in Klammern bedeuten die Anzahl der Tage nach dem Impfen) 











| | Erste Erste Wieder- 
| Impfung | aaa US + 2240 es 
1. Versuch...| 20.4. |27. 4. bis 2. 5.! 10.—12.5. | 31.5. 
| | (7-11) | (20—22) (40) 
2. Versuch...| 31.5. | 5.—7.6. | 7.—11.6. | 31.7. 
| (5—7) (7—11) | (31) 


Die Differenzen in den letzten beiden Spalten sind wohl auf die unterschied- 
liche Jahreszeit zurückzuführen. 


chlorotisch geworden, da sich der Stickstoffmangel bemerkbar macht 
und die Verdauung des Endophyten durch die Erlenwurzeln noch nicht 
begonnen hat. Wenn die Stickstoffversorgung durch den Endophyten 
einsetzt, färben sich alle Blatter in wenigen Tagen dunkelgrün. Auffallend 
ist die Gleichmäßigkeit, mit der eine Versuchsreihe ergrünt. Das Er- 
grünen beginnt an der SproBspitze und zieht sich von oben nach unten 
über die gesamte Pflanze hinweg, bis auch das älteste Blatt wieder 
dunkelgriin geworden ist. Das einzelne Blatt ergriint von den Blatt- 
adérn aus. Tabelle 1 gibt Aufschluß über die zeitliche Folge der ver- 
schiedenen Infektionsstadien. 


4. Die Entwicklungsstadien des Endophyten 
und der mikroskopisch wahrnehmbare Infektionsvorgang 

Der Endophyt tritt in der Pflanze in verschiedenen Formen auf. Um 
Irrtiimer zu vermeiden, ist eine Beschreibung dieser Stadien, wie sie im 
Längsschnitt eines fertigen Knöllchens auftreten, notwendig. 

Der mediane Längsschnitt durch ein Knöllchen zeigt nicht nur die 
räumliche Verteilung der einzelnen Entwicklungsstadien des Endophyten 
im Knöllchen, sondern auch ihr zeitliches Aufeinanderfolgen. Da die 
Knöllchen, wie noch beschrieben werden muß, modifizierte Seitenwurzeln 
sind, haben sie ein Spitzenwachstum. Der Endophyt muß der wachsen- 
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den Spitze im Wachstum folgen. Deshalb findet man an der Spitze die 
jüngsten, an der Basis der Knöllchen die ältesten Stadien des Endo- 
phyten. 

Das Knöllchen wird von einem mehrschichtigen derben, sehr gerb- 
stoffreichen Periderm umgeben. Darauf folgt ein relativ mächtiges 
Rindenparenchym. Im Inneren liegt der Zentralzylinder, der von einer 
Sekundärendodermis umgeben ist. An der Spitze liegt das endophyten- 
freie Meristem, das laufend weiterwächst und das Knöllchen aufbaut. 
Knapp hinter diesem Meristem liegt die Infektionszone. Hier wächst der 
Endophyt dem Vegetationspunkt nach und infiziert laufend neue Zellen. 

Selbst in jüngster Zeit sind die Ansichten über die Form des Endo- 
phyten in diesem Stadium sehr geteilt. Nach SCHAEDE (1933) wächst er 
mit einem oder mehreren Fäden, sog. ‚„Hauptfäden“ in die neuen Zellen 
hinein. Dort sollen sich die Fäden verzweigen und ein feines dichtes 
Hyphenknäuel, die sog. „Zweigfäden“ bilden. Während ScHAEDE (1933) 
mit Juel fixierte, haben HAWKER u. FRAYMOUTH Frischmaterial ver- 
arbeitet, Gefriermikrotomschnitte hergestellt und mit modernen Fixier- 
mitteln (Craff II) fixiert. Nach ihnen liegt der Endophyt nur als nacktes 
Plasmodium vor; sie stellen ihn daher zu den Plasmodiophorales. Das 
Plasmodium soll die Zellwände durchbohren und in die neuen Zellen 
einfließen, wo es sich dann an den Zellkern legt. HAWKER u. FRAYMOUTH 
bestreiten die Existenz von Hyphenstadien und sprechen nur von Plasma- 
strängen. Nach ihrer Meinung sind die Hyphen nur Produkte der 
alten Fixiermittel. Auch in den von mir mit Carnoy und Lavdowsky 
fixierten Präparaten erscheint der Endophyt in einer Form, die man als 
„plasmodiumähnlich‘“ ansprechen kann. Bei schon etwas länger infi- 
zierten Zellen sieht es aber aus, als ob das ,,Plasmodium“ fädigen Charak- 
ter annimmt. Bei der Beurteilung solcher Bilder muß die Frage unbe- 
antwortet bleiben, ob zwischen dem, was ,,Plasmodium“ genannt wird, 
und den fädigen Erscheinungen eine ontogenetische Beziehung besteht. 
Ich hatte manchmal den Eindruck, daß das sogenannte ,,Plasmodium‘‘ 
nur coaguliertes Cytoplasma der Wirtszelle ist, das den Organismus, 
dessen erstes Stadium auch fädig zu sein schien, einhüllt, und daß die 
Fäden des Endophyten durch Wachstum wieder an die Oberfläche der 
Plasmamasse vordringen. Diese Deutung des Bildes hat etwas für sich, 
weil das sogenannte Plasmodium immer den wirtseigenen Kern ein- 
schließt, was auch HAWKER. u. FRAYMOUTH schon beobachtet haben. 
Ob die eigenartige Plasmacoagulation allein eine Folge der Infektion der 
Zelle war oder aber zusätzlich durch die Fixierung zustande kam, konnte 
nicht eindeutig festgestellt werden. Es ist noch zu bedenken, daß in 
Querschnitten durch sehr dichte und sehr feine Hyphenknäule die vielen 
angeschnittenen Hyphen ebenfalls eine granulierte plasmodiumartige 
Masse vortäuschen können. 
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In der Richtung von der Knôllchenspitze zur Basis folgt auf die 
Infektionszone ziemlich unvermittelt das Bläschenstadium des Endo- 
phyten. Die Bildung der Bläschen muB relativ schnell erfolgen, denn 
sonst müßte sich die Ubergangszone über ein größeres Gebiet erstrecken. 
Der betreffende Zustand, den WARMING schon 1876 und MÖLLER 1885 
beschrieben haben, wurde von BRUNCHORST (1886) ertmalig als ,,Bläs- 
chenstadium‘“ bezeichnet. Nach LIEsKE (1921), KREBBER (1932) und 
SCHAEDE (1933, 1943) sind die Bläschen Involutionsformen des Endo- 
phyten. Die Autoren sind der Ansicht, daß die Bläschen durch Ein- 
wirkung der Wirtspflanze entstehen und Hyphenenden mit gehemmtem 
Längenwachstum darstellen. Schon FRANK (1891) bezeichnete die 
Bläschen als ,,degenerierte, vor Eiweiß strotzende Verbildungen‘‘ des 
Endophyten. Dieser Ansicht stimmt SHIBATA (1902) weitgehend zu. 
MÖLLER (1885) und BRUNCHORST sahen dagegen in den Bläschen die 
Sporangien der Frankia (das war zu jener Zeit der Gattungsname für den 
Knöllchenorganismus). In neuester Zeit halten HAWKER u. FRAYMOUTH 
die Bläschen ebenfalls für sporangienartige Gebilde. Sie schreiben: 
“The production of definite spherical sporangia by the endophytes of 
Elaeagnus, Hippophae and Alnus and of club-shaped ones by that of 
Myrica is no obstacle to the inclusion of these organisms in the Plas- 
modiophorales since modern work (Cook & ScHwarz 1929, 1930; Cook 
1933; KARLING 1942) has suggested the existence of a sporangial stage 
in Plasmodiophora brassicae and in some other members of the group”. 
Einen Zerfall der Bläschen in kleinere Einheiten beschrieben WOLPERT 
(1910), SCHAEDE (1933) und neuerdings auch POMMER (1955). 

Mit fortschreitendem Spitzenwachstum des Knöllchens rücken die 
Bläschen immer mehr in die Verdauungszone des Knöllchens und werden 
von der Pflanze resorbiert, Die Erle verdaut nur den Inhalt des Endo- 
phyten. Die schwer anfärbbaren Membranreste bleiben übrig. Die 
ehemals mit Bläschen angefüllten Zellen kollabieren und das Knöllchen 
schrumpft hier etwas ein. Darum sind die Knöllchen an der Spitze dicker 
als an der Basis (SCHAEDE 1933). 

Neben den Bläschen sind die schon erwähnten Hauptfäden die 
charakteristischste Erscheinungsform des Endophyten. Nach SHIBATA 
(1902) und SCHAEDE (1933, S.391, dasselbe Bild 1943 und 1948) neigen 
die Fäden im Alter zum Zerfall in fast gleichlange stäbchenartige Stücke, 
die oft in Reihen durch mehrere Zellen hindurch zu verfolgen sind. Sie 
können auch durch Zellen führen, in denen der Endophyt noch als 
Hyphenknäuel oder im Bläschenstadium vorliegt. Bei meinem Material 
konnte ich die gegliederten Hauptfäden auch in den infizierten Wurzel- 
haaren feststellen (Abb. 2 und 3), während bisher diese Form nur in den 
Geweben erwachsener Knöllchen gefunden wurde. Die Abbildungen bei 
PomMER zeigen infizierte Wurzelhaare mit ungegliederten, ziemlich dicken 
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Hyphen. Gegliederte Hauptfäden werden nicht dargestellt. Die Frage, 
ob der von POMMER abgebildete Organismus in den Wurzelhaaren mit 
dem von mir abgebildeten identisch ist, kann ich nicht beantworten. 

In Abb.3 wird das Wurzelhaar von mindestens drei Fäden längs 
durchzogen. Unsere Bilder haben mit der Mikrophotographie bei 


‚a bal il 





Abb. 2 Abb. 3 
Abb. 2. Infiziertes Wurzelhaar. Der Endophyt liegt in der Form des gegliederten 
Hauptfadens vor. Vergr. 2520: 1 
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Abb. 3. Mittlerer Teil eines infizierten Wurzelhaares mit mindestens drei Hauptfäden. 
Der Pfeil deutet auf die scheinbare Membran des Endophyten. Vergr. 2520:1 


ScHAEDE (1933, S, 391, ebenso Abb. 45 in 1943 und 1948) größte Ähn- 
lichkeit. 

Die auffallende Membran des Endophyten (<-) hat SCHAEDE (1933) 
als Bildung des Cytoplasmas der Wirtszelle angesprochen. 

Zunächst möchte man bei diesen Gebilden an ein zartes gegliedertes 
Pilzmycel denken. 

In die Entwicklungsreihe des Endophyten schiebt sich noch die 
Erscheinungsform des Bakteroidstadiums ein. Da diese Form in ihrer 
Entstehungsweise, Physiologie und Funktion noch sehr problematisch 
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und ihre Beschreibung für das Verständnis der vorliegenden Arbeit ohne 
Belang ist, soll hier nicht näher auf sie eingegangen werden. SCHAEDE 
(1933) hat dieses Stadium bisher am ausfiihrlichsten beschrieben. 

Unter dem Eindruck der vielfältigen Erscheinungsformen des Endo- 
phyten tauchen erneut die Zweifel auf, die ARCULARIUS (1928) schon 
andeutete und die durch das Auffinden von zwei neuen knôllchenbil- 
denden Organismen durch POMMER noch verstärkt wurden: Handelt es 
sich bei dem allgemein als Actinomyces alni Peklo bezeichneten Orga- 
nismus tatsächlich nur um einen Organismus oder leben mehrere Endo- 
phyten gleichzeitig in Symbiose mit der Erle ? 

Der Infektionsvorgang an der Erlenwurzel durch ,,Actinomyces alni 
Peklo‘‘ wurde bisher nur von POMMER beschrieben. Aber schon immer 
wurde vermutet, daB das zarte Wurzelhaar die Einbruchspforte für den 
Endophyten darstellt. Als HILTNER zum ersten Male knöllchenfrei auf- 
gezogene Erlen mit zerriebener Knöllchensubstanz impfte, beobachtete 
er an den Wurzeln die Bildung von Zonen mit deformierten Wurzel- 
haaren, zum Teil fehlten die Wurzelhaare vollständig. Er wollte in dieser 
Erscheinung eine Reaktion der Pflanze auf das Eindringen des Endo- 
phyten sehen. KREBBER machte aber an nichtinfizierten Erlen die gleiche 
Beobachtung. Damit hätte dieser vermutete Zusammenhang zwischen 
Deformation und Infektion als widerlegt gelten müssen. Trotzdem hat 
v. PLOTHO erneut eine solche Beziehung angenommen. Die Autorin 
bezog sich dabei auf THORNTON (1936), der die Veränderungen der 
Wurzelhaare an der Luzerne nach erfolgter Infektion mit Bacterium 
radicicola beschrieben hat. In Schnittserien durch Zonen mit defor- 
mierten Wurzelhaaren konnte v. PLorHo den Endophyten nicht fest- 
stellen. 

PEkLO hat 1910 Isolationsversuche mit dem Endophyten durch- 
geführt. Obwohl PEKLO nach Reinfektionsversuchen in vielen Wurzel- 
haaren Infektionsschläuche gesehen haben will (zum Teil schon in vivo!), 
bildeten sich keine oder nur ganz vereinzelte Knöllchen, die, der Arbeits- 
weise zufolge, auch zufällig entstanden sein können. Bei Hippophae 
rhamnoides suchte ARCULARIUS nach der Primärinfektion. Der Sanddorn 
lebt mit einem ähnlichen Endophyten in Symbiose wie die Erlen und 
bildet ebenfalls Rhizothamnien aus. ARCULARIUS zog Sanddorn im 
Boden vom Originalstandort auf und suchte in l4tägigem Abstand die 
Wurzelhaare nach Infektionsschläuchen ab. Nach 12 Wochen konnte 
er noch keine Infektion feststellen. SCHAEDE (1933) rekonstruierte 
anhand einer Schnittserie durch ein junges Knöllchen den Infektions- 
vorgang. Es handelte sich dabei aber nicht um eine Primärinfektion, 
sondern anscheinend um die zusätzliche Infektion eines schon angelegten 
jungen Knöllchens. Die Einzelheiten einer Primärinfektion konnten 
daher von SCHAEDE nicht erfaßt werden. 
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Die nachfolgenden Beschreibungen des Infektionsvorganges, wie er 
in meinen eigenen Versuchen beobachtet wurde, griinden sich alle auf 
Präparate von jungen Infektionen, aus denen eindeutig hervorgeht, daß 
der Endophyt vom Wurzelhaar aus in die Wurzel eingedrungen war. 
Es muß betont werden, daß es noch nicht gelungen ist, das Eindringen 
des Endophyten in das Wurzelhaar zu beobachten. 
Abb. 4 gibt einen Überblick über eine junge Infektionsstelle. Der 
Endophyt ist von dem blasig aufgetriebenen Wurzelhaar aus in das pri- 
märe Rindenparenchym 
X eingedrungen. Im Infek- 
Ÿ tionsstrang des Wurzel- 
haares sind SCHAEDES 
gegliederten Hauptfäden 
zu erkennen. Bei der 
Betrachtung dieses Bil- 
des und besonders der 
Abb.2 und 3 gewinnt 
man den Eindruck, als ob 
die Hauptfäden, die in 
den infizierten Wurzel- 
haaren einer Infektions- 
stelle zu finden sind, eine 
erste Wachstumsform 
vertreten. Es muB aber 
darauf aufmerksam ge- 
macht werden, daB die 
Anschauung von Haw- 
KER u. FRAYMOUTH, der 


Abb. 4. Junge Infektionsstelle. Im blasig aufgetriebenen Endophyt dringe als 

Wurzelhaar ist ein Infektionsstrang zu erkennen. Bei (+) Pl di “=x di 
geht der Endophyt in das Bläschenstadium über. „tlasmodıum in 1e 
Vergr. 400:1 Zellen ein und ein ,,Plas- 


modium‘“ sei seine para- 
sitäre Lebensform in der Zelle, durch die Darstellung des Hauptfadens im 
Wurzelhaar nicht verdrängt wird. Das Wurzelhaar war ja schon länger 
befallen als die weiter innen im Rindenparenchym infizierten Zellen, 
die die plasmodiumartige Form demonstrieren. Letztere werden ja nach 
dem Eindringen des Endophyten in das Wurzelhaar erst bei seiner wei- 
teren Ausbreitung befallen. Was im Wurzelhaar gefunden werden kann, 
ist also immer das älteste Stadium im Entwicklungsgang des Endophyten. 
Auch hier muß wieder, wie es oben schon geschehen ist, auf die Möglich- 
keit hingewiesen werden, daß der Endophyt primär vielleicht doch in 
Fadenform existiert, anfangs beim parasitären Wachstum im coagu- 
lierten Plasma der Wirtszelle verschwindet, es vielleicht verdaut und 
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dann durch Hervorwachsen an die Plasmaoberfläche in seiner Hyphen- 
form wieder sichtbar wird. 

Von dem Wurzelhaar aus ist der Endophyt in das Rindenparenchym 
vorgedrungen. Hier hat er sich in tangentialer Richtung nur wenig 
ausgebreitet, während er zentripetal die Endodermis erreicht hat. In 
einer solchen Infektionsstelle liegen die verschiedenen Entwicklungs- 
stadien des Endophyten — der Wuchsrichtung entsprechend — in 
umgekehrter Reihenfolge als in einem fertigen Knöllchen (s. S. 140). 
Außen liegen die ältesten, innen, da der Endophyt zum Zentralzylinder 
hinwächst, die jüngsten Stadien. In den äußeren Parenchymzellen 
ist der Endophyt in das Bläschenstadium übergegangen. Dicht gepackt 
liegen die Bläschen in einer plasmatischen Grundsubstanz. Zum Teil 
füllt der Endophyt die Zellen auch als stark gefärbte kompakte Masse 
aus. In dieser Zone und auch in dem etwas zentraler liegenden Paren- 
chym lassen sich fädige Strukturen erkennen, wenn auch nicht einzelne 
Fäden auf längere Strecken verfolgt werden können. Anders verhält 
es sich mit den schon erwähnten Hauptfäden. Diese lassen sich sowohl 
in den ältesten als auch in den mittleren Zonen einer Infektionsstelle 
deutlich beobachten, manchmal selbst durch mehrere Zellen hindurch. 
In einem Querschnitt durch eine Infektionszone liegen, je nach ihrem 
Alter, die verschiedenen Stadien des Endophyten aneinandergereiht im 
Rindenparenchym. Daher findet man mitunter auch Zellen, in denen 
der Endophyt gerade in das Bläschenstadium übergeht (Abb.4). An 
der Peripherie des Plasmas solcher Zellen liegen die Bläschen in ver- 
schiedenen Größen vor. Bei stärkster Vergrößerung erkennt man sie als 
terminale Anschwellungen äußerst dünner Fäden. Der Endodermis am 
nächsten liegen die zuletzt infizierten Zellen. Hier zeigt sich der Endophyt 
in einer Form, die ich nach meinen Präparaten als „plasmodiumartig“ 
bezeichnen muß. Fädige Strukturen lassen sich kaum feststellen. Eine 
sichere Beschreibung dieses Stadiums kann auf Grund der angewandten 
Präparations- und Färbetechnik noch nicht gegeben werden. Die granu- 
lierte Masse in diesen Zellen liegt meist den hypertrophierten Zellkernen 
an oder schließt diese ganz ein. Im allgemeinen fallen die infizierten 
Parenchymzellen durch ihre Größe und ihre hypertrophierten Kerne auf. 
Auf die Reaktionen des befallenen und des benachbarten nichtbefallenen 
Rindenparenchyms wird noch eingegangen. Von den übrigen Geweben 
hebt sich die Endodermis auf Grund ihres hohen Gerbstoffgehaltes durch 
intensivere Anfärbung deutlich ab. 

Wie SCHAEDE (1933) schreibt, sammelt sich bei Alnus glutinosa um 
die Infektionsfäden herum mehr Cytoplasma an als es bei den anderen 
Erlenarten geschieht. Ich konnte nicht endgültig entscheiden, ob die 
plasmodiumartige Masse in den frischinfizierten Zellen das Cytoplasma 
der Wirtszelle darstellt oder ob es eine Substanz ist, die von dem Endo- 
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phyten gebildet wird. Diese Schwierigkeit ist wahrscheinlich immer bei 
der Beobachtung früher Infektionen gegeben. Wie schon gesagt wurde, 
treten im ersten Infektionsstadium Erscheinungen auf, die Ahnlichkeit 
mit einem Plasmodium haben. Liegt eine Infektionsstelle vor, bei der 
der Endophyt nur in das Wurzelhaar und noch nicht weiter vorgedrungen 
ist, dann sieht man wahrscheinlich nur ein plasmodiumähnliches Gebilde. 
Es dürfte dann kaum möglich sein, bestimmt zu entscheiden, ob die 
Plasmamasse dem Endophyten angehört oder das coagulierte Plasma 
der Wirtszelle darstellt, das die Hyphen des Endophyten verbirgt. 
Pomme beschreibt das Eindringen des ,,Actinomyceten“in die Erlen- 
wurzel und belegt seine Ausführungen mit Abbildungen. Eine plasmo- 
diumartige Erscheinungsform des Endophyten in frisch infizierten Zellen 
wird allerdings nicht erwähnt. Auch von einer Plasmavermehrung in den 
Wirtszellen wird nichts berichtet. Nach seinen Beobachtungen soll an 
der Stelle, wo der Actinomycet in das Wurzelhaar eindringt oder einge- 
drungen ist, eine blasenförmige Auftreibung entstehen. Das braucht je- 
doch keine Wirkung der Infektion zu sein, denn wie KREBBER so konnte 
auch ich solche Deformationen (Auftreibungen, Spiralisierungen, Verzwei- 
gungen usw.), an Wurzelhaaren nichtinfizierter Wurzeln beobachten. 


5. Die Ausbreitung des Endophyten im primären Rindengewebe 

Wenn der Endophyt von dem Wurzelhaar aus in die primäre Rinde 
eingedrungen ist, verbreitet er sich in den meisten Fällen nicht beliebig 
im Gewebe, sondern wächst in einem Gebiet von geringer Breite sogleich 
auf die Endodermis zu (Abb. 4). Und zwar sucht er die nächste Stelle 
der Endodermis auf, hinter derim Zentralzylinder Xylemprimanen liegen. 
Damit siedelt er sich über dem Gebiet an, von dem aus die Bildung der 
Seitenwurzeln erfolgt (Abb. 7). Es muß von dem Gewebe der künftigen 
Seitenwurzelanlage aus ein Richtungsreiz auf den Endophyten ausgeübt 
werden. Primäre Wurzeln haben in der Endodermis vor den Xylempri- 
manen Durchlaßzellen. Vielleicht ist durch die besondere Funktion der 
DurchlaBzellen im Rindengewebeein Konzentrationsgefälle gegeben,durch 
das der Endophyt sein Wachstum chemotropisch ausrichtet. In älteren 
Wurzeln ist diese Wachstumsausrichtung nicht mehr so ausgeprägt, 
was mit der geringen Zahl der Durchlaßzellen zusammenhängen kann. 

Je nach der Lage der Infektionsstelle an der Peripherie wächst der 
Endophyt in radialer (Abb. 4) oder schräger Richtung auf die Durchlaß- 
zellen der Endodermis zu. Hat der Endophyt das Gewebe über den 
Xylemprimanen erreicht, dann breitet er sich haubenartig über diesem 
Gebiet aus. An der Endodermis sind dabei keine Veränderungen zu 
bemerken. Es wurde von mir nie beobachtet, daß der Endophyt die Endo- 
dermis durchdringt. Im befallenen Rindenparenchym und in einem 
gewissen Bereich des umliegenden nichtbefallenen Gewebes reagieren die 
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Zellen mit Hypertrophie und Hyperplasie. Sie können dabei zu größeren 
Gewebekomplexen werden, die arm an Interzellularen sind (Abb. 5, 6 
und 8). Das übrige Parenchym behält seinen zarten, oft parenchym- 
artigen Charakter bei. Durchmustert man Schnittserien von Infektions- 
zonen, so zeigt sich, daß diese in longitudinaler Richtung der Wurzel ihre 
größte Ausdehnung erreichen. Vor allem die Reaktionen des benach- 
barten nichtinfizierten Parenchyms prägen sich in longitudinaler Rich- 
tung bedeutend stärker aus als in tangentialer. WARTENBERG (1953) 
hat ähnliches bei der Bearbeitung der Blutlausgallen beobachtet. Er 
schreibt: „Offenbar begegnet der Diffusion des gallenerregenden Stoffes 
in der Längsrichtung der Achse weniger Widerstand als in den tangen- 
tialen Richtungen.“ Um die Infektionszonen herum speichern manche 
Zellen beträchtliche Gerbstoffmengen, die durch intensive Anfärbung 
deutlich hervor treten. Auffallend ist auch die bedeutende Stärke- 
ablagerung in unmittelbarer Nachbarschaft der infizierten Zellen. Die 
Stärkekörner erreichen oft die Größe der Bläschen des Endophyten. 
Meist sind sie zusammengesetzt. Das einzelne Stärkekorn ist rund und 
besitzt eine helleuchtende Zentralzone. In den infizierten Zellen sind 
Stärkekörner viel seltener zu beobachten. 

Im Parenchym, das unter dem Vergallungsreiz des eingedrungenen 
Endophyten steht, beweisen alle Zellen erneute Teilungsfähigkeit. In 
mehrfach wiederholter Teilung bildet sich jeweils aus einer Zelle eine 
Gruppe von Zellen, die ohne Interzellularen eng zusammenhängen und 
noch eine gewisse Zeit die gemeinsame Abstammung aus einer Initial- 
zelle erkennen lassen (Abb. 5, 6 und 8). Später verschwimmt das Bild. 

Die durch Fernwirkung vergallten Zellen können später vom Endo- 
phyten befallen werden, wobei sich dann zunächst das jüngste Stadium, 
die plasmodiumähnliche Form, zeigt, die sich balkenförmig durch die 
Zellen zieht und den hypertrophierten Zellkernen entweder anliegt 
oder die Zellkerne einschließt. (Bezüglich der Deutung dieses Bildes 
vgl. oben S. 140.) Bei stärkerer Infektion kann die Reaktion des Par- 
enchyms soweit gehen, daß jede Parenchymzelle im Wurzelquerschnitt 
hypertrophiert und geteilt ist. Hypertrophie und Hyperplasie des Par- 
enchyms führen nur zu einer begrenzten Anschwellung der Wurzel. 
Diese Anschwellung ist noch nicht das Knöllchen. Ohne Reaktion des 
Zentralzylinders tritt keine Knöllchenbildung ein. Die eben beschrie- 
benen Reaktionen des primären Rindenparenchyms sind bei den Infek- 
tionen der Zellen im sekundären Knöllchengewebe nicht in dem aus- 
geprägten Maße zu beobachten. Wie das eigentliche Knöllchengewebe 
entsteht, wird weiter unten beschrieben. 

Hier ist zunächsteine Erscheinung zu besprechen, die man als ,, latente 
Infektion‘ bezeichnen könnte. An älteren Wurzeln, in denen das sekun- 
däre Dickenwachstum schon eingesetzt hat, erfolgen auch Infektionen. 
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Die Ausbreitung des Endophyten kann aber dort nach einiger Zeit zum 
Stillstand kommen. Der Knöllchenorganismus breitet sich nur über 
wenige Zellen aus und liegt dann nur noch im Bläschenstadium vor. Zu 
weiteren Zellinfektionen ist er nicht mehr fähig. Das angrenzende 
Parenchym zeigt nur in geringem Grade Hypertrophie und Hyperplasie. 

Wie kommt es, daß in einem Falle der Endophyt eine starke Hypertrophie und 
Teilung des Parenchyms verursacht und sich dabei stark vermehren kann, und im 
anderen Falle die Ausbreitung nach der Infektion weniger Zellen mit dem Übergang 
in das Bläschenstadium abgeschlossen wird? Nach ZIMMERMANN (1927) kann eine 
Eindringungsresistenz und eine Ausbreitungsresistenz des Wirtsgewebes gegen den 
Parasiten unterschieden werden. Wahrscheinlich besitzt die Erle keine Resistenz 
gegen das Eindringen des Endophyten; aber offenbar entwickelt sich gegen ihn mit 
dem Älterwerden der Wurzelorgane eine Ausbreitungsresistenz. 


6. Die Knöllehenbildung durch Infektion einer Seitenwurzelanlage 

aus dem primären Rindengewebe heraus 

Schon ScHACHT (1853) und BRUNcHoRsT (1886) erwähnen die Ähn- 
lichkeit des Knöllchenaufbaues mit dem einer normalen Seitenwurzel. 
MÖLLER (1890) nannte die Knöllchen ‚echte Pilzgallen‘‘ und FRANK 
(1891) hielt sie für besondere Neubildungen von eigentümlich morpho- 
logischem Charakter, die aus der primären Rinde gebildet würden. 
v. GUTTENBERG (1940) sah die Knöllchen für umgewandelte ,,Saugwiirzel- 
chen“ an, die die letzten Auszweigungen des gesamten Wurzelsystems 
darstellen sollen. Die Ähnlichkeit des anatomischen Aufbaues der 
Knöllchen mit dem der normaler Seitenwurzeln wird von SCHAEDE (1943) 
erneut betont. Er weist auf das Fehlen einer typischen Kalyptra und die 
frühe Umkieidung mit Periderm hin, wodurch sich die Knöllchen unter 
anderem von den echten Seitenwurzeln unterscheiden. Trotzdem spricht 
er von einer exogenen Bildung der Knöllchen. Im Abschnitt über die 
Symbiose mit Cycadeen schreibt er: ‚Besonders mit den letzteren 
— gemeint sind die Actinomyceten-Symbiosen — zeigen ja die Korallen- 
wurzeln nicht geringe Ähnlichkeit, entstehen doch auch sie exogen, ver- 
zweigen sich gablig und besitzen keine Wurzelhaube, ganz abgesehen von 
der äußeren Gestalt.‘‘ Erst POMMER brachte den Beweis, daß die Knöll: 
chen den normalen Seitenwurzeln homolog gesetzt werden können. Da 
seine Beschreibung von der Entwicklung der Knöllchen zum Teil erheb- 
lich von meinen Beobachtungen abweicht und in gewissen Punkten viel- 
leicht auch ergänzt werden kann, wird noch einmal auf die Bildungs- 
weise der Wurzelknöllchen eingegangen. 

Will man die Entwicklungshistologie eines Knöllchens anhand von Schnitten 
verfolgen und seinen jeweiligen anatomischen Aufbau unter Berücksichtigung der 
Ausbreitung des Endophyten beurteilen, so muß man an den zu untersuchenden 
Infektionsstellen folgende histologischen Bilder beachten: erstens das Wurzelhaar, 
von dem aus die Infektion erfolgte, zweitens den Medianschnitt durch das Gebiet, 


in dem sich der Endophyt am stärksten ausgebreitet hat, und drittens den Median- 
schnitt durch die Seitenwurzelanlage (—=Knöllchenanlage). Leider liegen diese drei 
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Bilder meist nicht in einer Schnittebene. In den folgenden Abbildungen habe ich 
mich auf die Medianschnitte durch die Seitenwurzelanlagen beschränkt. 

Die eigentliche Knôllchenbildung beginnt mit der Reaktion der 
Perizykelzellen. Unter dem infizierten Rindenparenchym teilen sich 
einzelne Perizykelzellen und es kommt zur Ausbildung einer ganz nor- 
malen Seitenwurzelanlage (Abb. 5). POMMER schreibt: ,,Dann beginnt 
die Wurzel infolge des Infektionsreizes eine Seitenwurzelanlage auszu- 





Abb. 5. Unter dem infizierten Rindenparenchym hat sich eine normale Seitenwurzelanlage 
gebildet. Die Endodermis wächst unter antiklinen Teilungen mit. Vergr. 150:1 


bilden.“ Die Frage, ob der Endophyt fähig ist eine Seitenwurzel zu indu- 
zieren, oder ob die Seitenwurzelanlagen unter den infizierten Gebieten 
des Rindenparenchyms unabhängig von der Infektion entstehen, ist 
jedoch noch nicht geklärt. QuisPEL, der gründliche und vielseitige Infek- 
tionsversuche angelegt hat, kommt zu einem anderen Schluß. Nach 
seinen Untersuchungen über die Beziehungen zwischen Impfdichte und 
Anzahl der gebildeten Knöllchen erfolgt die Infektion und Knöllchen- 
bildung dadurch, daß eine präformierte Stelle des Wurzelsystems zufällig 
unter den Einflußbereich des Endophyten kommt. In Abhängigkeit von 
der zugegebenen Impfmenge soll die Anzahl der gebildeten Knöllchen 
eine Mitscherlich-Kurve ergeben. Die Anzahl der gebildeten Knöllchen 
ist nach Erreichung einer gewissen Größenordnung aber unter gleichen 
Bedingungen nicht mehr zu steigern. 

Anatomische Merkmale (Häufung von Nebenwurzelanlagen unter 
infizierten Gebieten, starke Verzweigung ausgebildeter Knöllchen) 
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deuten aber darauf hin, daß der Endophyt vielleicht doch Seiten- 
wurzeln induzieren kann. 

Die hervorwachsende Seitenwurzelanlage unterscheidet sich nur 
dadurch von einer normalen Anlage, daß sie das infizierte und dadurch 
veränderte Rindenparenchym vor sich hat und in dieses hineinwachsen 
muß. Es dürfte zweckmäßig sein. die junge Seitenwurzel erst dann als 
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Abb. 6. Die Seitenwurzelanlage ist tief in das infizierte Rindenparenchym vorgedrungen. 
Die Pfeile markieren die gerbstoffarme Zone, durch die der Endophyt in die Seitenwurzel- 
anlage eindringt. Vergr. 150:1 


Knöllchenanlage zu bezeichnen, wenn sie vom Endophyten infiziert 
worden ist. In dem Stadium, das durch Abb. 5 dargestellt wird, hat 
diese Infektion noch nicht stattgefunden. 

Da die Endodermis durch Einschalten antikliner Zellwände mit- 
wächst, bedeckt sie als geschlossene Zellschicht die Seitenwurzelanlage. 
In den neugebildeten Endodermiszellen ist der Gerbstoffgehalt nicht so 
hoch wie in den alten. Daher werden sie auch nicht so intensiv angefärbt 
wie diese. Trotzdem ist der Gerbstoffgehalt immer noch hoch genug, um 
dem Endophyten das Hindurchwachsen durch die Endodermis zu ver- 
wehren. Somit schützt deren lückenlose Schicht die Seitenwurzelanlage 
vorläufig vor der Infektion durch den Endophyten. Während die Seiten- 
wurzelanlage immer tiefer in das infizierte Rindenparenchym vorstößt, 
erfährt dieses in immer stärkerem Maße die oben (S. 147) beschriebenen 
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Veränderungen. Hypertrophie und darauffolgende Hyperplasie lassen 
zum Teil mächtige Zellpakete entstehen. Das reagierende Parenchym 
wird oft so kompakt, daB die Seitenwurzelanlage zur Seite abgedrängt 
wird. Der Endophyt breitet sich unterdessen immer weiter aus und um- 
greift endlich die gesamte Seitenwurzelanlage. Auch Abb. 5 zeigt wieder, 
daß der Endophyt bevorzugt das Gebiet über den Xylemprimanen 
besiedelt. Die Verteilung seiner Entwicklungsstadien entspricht weit- 
gehend derjenigen, die anhand der Abb. 4 beschrieben wurde. 

Die Seitenwurzelanlage dringt nun immer tiefer in das infizierte 
Rindenparenchym vor (Abb. 6). Dabei bildet sich vor ihrer Spitze ein 
dichter Komplex kleiner Zellen, deren Membranen stärker angefärbt 
werden als die der übrigen Parenchymzellen ; wahrscheinlich enthalten sie 
mehr Gerbstoffe. Dieser Komplex ist frei vom Endophyten und drängt 
selbst das infizierte Parenchym zur Seite. Beim Vordringen der Seiten- 
wurzelanlage ist die mitwachsende Endodermis der Mutterwurzel immer 
deutlich als Grenzschicht zwischen dem primären Rindenparenchym der 
Mutterwurzel und dem sekundären Gewebe der Seitenwurzelanlage zu 
erkennen. Die neugebildeten Endodermiszellen setzen sich durch ihren 
geringen Gerbstoffgehalt scharf von den alten ab. Besonders an der 
Übergangsstelle scheinen die neugebildeten Endodermiszellen wenig 
Gerbstoffe zu enthalten. Wichtig ist hierzu der Vergleich mit einer 
normalen Seitenwurzelanlage, denn auch bei diesen ist in einem gewissen 
Altersstadium eine solche gerbstoffarme Zone vorhanden (Abb. 7). 
Bei einer normalen Seitenwurzelanlage einer nichtinfizierten Wurzel ist 
die Kalyptra deutlich ausgeprägt. Ihre äuBeren Zellschichten sind durch 
Gerbstoffe und anthocyanfarbige Stoffe dunkel gefärbt. Bei einer be- 
stimmten Größe der Seitenwurzelanlage reichen diese stark imprägnier- 
ten Zellschichten nicht bis an die alten Endodermiszellen der Mutter- 
wurzel heran, während bei älteren Seitenwurzeln diese Lücke wieder 
geschlossen ist. In einem gewissen Altersstadium der Seitenwurzel- 
anlagen bleibt also an ihrer Basis ein Ring von einigen Zellen Breite eine 
Zeitlang frei von Gerbstoffen. Diese Zone findet sich, allerdings nicht so 
ausgeprägt, auch bei den Seitenwurzelanlagen unter dem infizierten 
Rindenparenchym. Hier ist diese Zone von Bedeutung für die Infektion 
der Seitenwurzelanlage durch den Endophyten aus dem infizierten 
Rindenparenchym der Mutterwurzel heraus. Nur an diesen Stellen konnte 
das Einbrechen des Endophyten in das sekundäre Gewebe der Seitenwurzel- 
anlage beobachtet werden. In Abb. 6 sind diese Stellen durch Pfeile mar- 
kiert. Der Endophyt ist an diesen Stellen bis an die Grenzschicht der 
Seitenwurzelanlagen vorgedrungen und im Begriffe, diese zu durch- 
brechen. Sobald er in die Seitenwurzelanlage eingedrungen ist, breitet 
er sich nach allen Seiten aus. Die Seitenwurzelanlage kann nun als 
Knöllchenanlage bezeichnet werden. 
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Es ist schwierig, einen eindrucksvollen Medianschnitt durch eine 
Seitenwurzelanlage zu treffen, der gleichzeitig das Eindringen des Endo- 
phyten von der primären Rinde aus zeigt. Aus der räumlichen Rekon- 
struktion der Knöllchenanlage ergibt sich, daß der Einbruch des Endo- 





Abb. 7. Seitenwurzelanlage einer nichtinfizierten Wurzel. Die Pfeile deuten auf die, 
gerbstoffarme Zone an der Basis der Seitenwurzelanlage. Vergr. 150:1 


phyten in die Knöllchenanlage aus der primären Rinde heraus nur auf 
ein relativ schmales Gebiet beschränkt bleibt. Das ist verständlich, denn 
das Stadium, in dem die Knöllchenanlage infiziert werden kann, ist nur 
von kurzer Dauer, da die gerbstoffarme Zone an der Basis der Seiten- 
wurzelanlage nach der Infektion bald geschlossen wird und vom Endo- 
phyten nicht mehr durchdrungen werden kann. Außerdem ist die Infek- 
tion von Natur aus nur in einer schmalen Zone möglich. Und dazu 
kommt noch, daß die Infektion der Seitenwurzelanlage an irgendeiner 
beschränkten Stelle des Umfanges in dieser schmalen Zone stattfindet. 
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Bei Querschnitten durch die Mutterwurzel wird der Kegel der Seiten- 
wurzelanlage gleichzeitig in Langsscheiben zerlegt. Es ist nun mehr oder 
weniger ein Spiel des Zufalles, wenn der Endophyt genau an der Seite der 
Seitenwurzelanlage eindringt und diese Stelle auch in ihrem Median- 
schnitt getroffen wird. Meist findet man den Endophyten dicht an der 
Grenzschicht der Seitenwurzelanlage oder er ist schon in sie eingedrungen 
und hat sich in ihr ausgebreitet. 

Mit dem Einbruch des Endophyten in das sekundär gebildete Gewebe 
der Knôllchenanlage ist ihm aber nicht gleichzeitig der Weg in den Zen- 
tralzylinder der Mutterwurzel geöffnet, wie man bei Betrachtung der 
Abb. 6 vermuten könnte. Denn gleichzeitig mit dem Einbruch des Endo- 
phyten in die Seitenwurzelanlage wird um deren Zentralzylinder eine 
Endodermis gebildet, die Anschluß an die Endodermis der Mutterwurzel 
findet. Der Weg zum Zentralzylinder von Mutterwurzel und Knöllchen- 
anlage ist dem Endophyten also versperrt, er kann lediglich spitzen- 
wärts dem Vegetationspunkt der Knöllchenanlage hinterherwachsen. 
Während er dort laufend neue Zellen infiziert, wird er von der Basis des 
Knöllchens her allmählich verdaut. Damit ist das Wechselspiel zwischen 
Endophyt und Erlenwurzel zustande gekommen — die Knöllchenanlage 
ist zum Knöllchen geworden. 

Abschließend soll noch auf die Frage nach der äußeren Abgrenzung 
des Knöllchengewebes eingegangen werden. Nach Pommer bildet sich 
um das gesamte infizierte Parenchym ein Periderm. Dieses Periderm 
zieht sich zwischen infiziertem und nichtinfiziertem Parenchym zum 
Zentralzylinder der Mutterwurzel, überkreuzt deren Endodermis und 
läuft unter dieser als ,,Perizykelperiderm‘ um den Zentralzylinder 
herum. Dieses Periderm umschließt also den Zentralzylinder der Mutter- 
wurzel, die Seitenwurzelanlage(n) und das gesamte infizierte Parenchym. 
Nach POMMER wird das infizierte Rindenparenchym der Mutterwurzel 
mit in das Knöllchen einbezogen. Dies verhält sich nach den Ergebnissen 
meiner Untersuchungen anders. Die Zellschicht, die als Fortsetzung der 
Endodermis der Mutterwurzel erscheint (Abb. 8), grenzt das Knöllchen- 
gewebe gegen das Parenchym der Mutterwurzel ab. Denn bald nach dem 
Einbruch des Endophyten in die Seitenwurzelanlage wird die gerbstoff- 
arme Zone an deren Basis durch Imprägnierung mit Gerbstoffen für den 
Endophyten geschlossen. In Abb. 8 deutet der Pfeil auf die Stelle, an der 
sich die Endodermis des Knöllchenzentralzylinders, die Endodermis der 
Mutterwurzel und die Grenzschicht des Knöllchengewebes treffen. Gleich 
über dieser Stelle kommt die abgrenzende Funktion dieser Zellage zur 
Geltung. Wenn der Endophyt in die Knöllchenanlage eingedrungen 
ist, umwächst er den Zentralzylinder und breitet sich im Knöllchen- 
gewebe aus. Von diesem kann er jedoch nicht wieder zurück in die pri- 
märe Rinde wachsen, denn inzwischen ist für ihn die Grenzschicht 


Planta. Bd. 48 lla 








154 Hans TAUBERT: 


durch Gerbstoffeinlagerungen zu einer unüberschreitbaren Barriere 
geworden. Die einzige Ausbreitungsmöglichkeit besteht jetzt nur noch 
in Richtung der Knöllchenspitze. Die Grenzschicht, die nicht als Peri- 








Abb. 8. Junges, ausgebildetes Knöllchen. Bei (>) treffen sich die Grenzschicht des Knöll- 

chengewebes, die Endodermis des Knöllchenzentralzylinders und die Endodermis der 

Mutterwurzel. Über dem Knöllchen an der Oberfläche der Mutterwurzel starke 
Peridermbildung. Vergr. 90:1 


derm bezeichnet werden kann, scheidet prinzipiell das primäre Rinden- 
gewebe der Mutterwurzel von dem sekundären Knöllchengewebe. Sie ist 
keine prinzipielle Grenze zwischen infiziertem und nichtinfiziertem Gewebe. 
Beim weiteren Wachstum des Knöllchens wird das primäre Rinden- 
gewebe der Mutterwurzel zur Seite gedrängt. Soweit es befallen ist, geht _ 
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der Endophyt in diesem Gewebe in die Involutionsform (Bläschen- 
stadium) über und wird allmählich verdaut. An der Oberfläche des aus- 
wachsenden Knöllchens bildet sich ein mehrschichtiges Periderm mit 
großen Lentizellen. Das Periderm über den Knöllchenanlagen ist sehr 
aktiv und bildet teilweise mächtige Zellmassen (Abb. 1 und 8). Auch 
hier konnte ich nie beobachten, daß das Periderm zwischen infiziertem 
und nichtinfiziertem Gewebe scheidet oder irgendwie in die Tiefe dringt. 

PoMmMER hat zwischen der Infektion des primären Rindengewebes der 
Mutterwurzel und der Infektion der hervorwachsenden Seitenwurzel- 
anlage nicht scharf unterschieden. Da er außerdem das infizierte Rinden- 
gewebe der Mutterwurzel mit in das Knöllchen einbezogen hat, kam er 
zu dem Schluß, daß die Knöllchen zuerst von der Mutterwurzel aufgebaut 
würden. Erst wenn die Knöllchenanlage die Rinde der Mutterwurzel 
sprengt, soll der weitere Aufbau des Knöllchens von seinem Vegetations- 
punkt übernommen werden. Nach meinen Beobachtungen entspricht 
diese Deutung nicht ganz den entwicklungshistologischen Gegebenheiten. 
Das Knöllchen als anatomisch-physiologische Einheit wird ausschließlich 
von seinem eigenen Vegetationspunkt aufgebaut. Die ersten Anschwel- 
lungen der Erlenwurzeln kurz nach der Infektion, die auf die Reaktionen 
des primären Rindengewebes zurückzuführen sind, haben mit der eigent- 
lichen Knöllchenbildung nichts zu tun. Das infizierte primäre Rinden- 
parenchym der Mutterwurzel kann auf Grund seines Ursprunges und 
seiner weiteren Entwicklung nicht als Bestandteil des Knöllchens an- 
gesehen werden. 

Zusammenfassung 

1. Actinomyces alni Peklo (?), der Erreger der Rhizothamnien bei 
Alnus, dringt durch die Wurzelhaare in die Erlenwurzel ein. Ein Zusam- 
menhang zwischen deformierten Wurzelhaaren und Infektion scheint 
nicht zu bestehen. Nach den neuesten Arbeiten scheint ein Zweifel an 
der Actinomycetennatur des Endophyten berechtigt zu sein. 

2. Der eingedrungene Endophyt wächst durch die Zellen des primären 
Rindenparenchyms hindurch auf die Xylemprimanen zu und verbreitet 
sich hauptsächlich im Rindenparenchym über diesem Gebiet. In den 
Zentralzylinder kann der Endophyt nicht eindringen. 

3. Die infizierten Parenchymzellen und ein gewisser Einflußbereich 
im benachbarten nichtinfizierten Parenchym reagieren mit Hypertrophie 
und Hyperplasie. Die Reaktion ist in der Längsrichtung der Wurzel 
stärker als in der tangentialen Richtung. Die Teilungen des Parenchyms 
führen nie zu einer Knöllchenbildung. 

4. Unter dem infizierten primären Rindenparenchym wächst aus dem 
Perizykel eine Seitenwurzelanlage hervor. Diese wird in einem bestimm- 
ten Stadium aus der primären Rinde der Mutterwurzel heraus mit dem 
Endophyten infiziert. Die Seitenwurzelanlage wird hierdurch zur 
Knöllchenanlage. Es ist nicht geklärt, ob die Seitenwurzelanlage vom 
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Endophyten induziert wird oder unabhangig von ihm entsteht und nur 
zufällig zum Knöllchen wird. 

5. Das Wurzelknöllchen als anatomisch-physiologische Einheit wird 
ausschließlich von seinem eigenen Vegetationspunkt aufgebaut. 

6. Das infizierte primäre Rindenparenchym der Mutterwurzel kann 
nicht als Bestandteil des Knöllchens angesehen werden. Die Infektion, 
die zur Knöllchenbildung führt, geschieht in zwei Stufen. Zuerst werden 
durch ein oder mehrere Wurzelhaare hindurch Parenchymzellen der Rinde 
infiziert. Dann erfolgt von dort aus die Infektion einer Seitenwurzel- 
anlage, die das infizierte Rindenparenchym durchbricht. Nach dieser 
zweiten Stufe entwickelt sich die Seitenwurzelanlage zum Knöllchen. 
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UNTERSUCHUNGEN ÜBER DIE PHYSIOLOGIE 
DER ADVENTIVWURZELBILDUNG 
IL. Mitteilung 
DIE KORRELATIVE BEEINFLUSSUNG 
DER ADVENTIVWURZELBILDUNG DURCH ANDERE ORGANE, 
INSBESONDERE DURCH DIE WURZEL 
Von 
Exe LiBBERT 
Mit 5 Textabbildungen 
(Eingegangen am 28. Juli 1956) 


Die Bildung von Adventivwurzeln wird von einer Reihe innerer 
Faktoren gesteuert. Die Gesamtheit derselben sei mit LIBBERT (1956a) 
in Anlehnung an WENT (1939a, b, c) als Rhizokalinkomplex bezeichnet. 
In einer vorangegangenen Arbeit (LIBBERT 1956a) konnten folgende 
Komponenten des Rhizokalinkomplexes als in der Achse von Pisum- 
Keimpflanzen befindlich untersucht werden: Erstens Auxin, das in 
doppelter Weise die Wurzelbildung beeinflußt, einmal in Kombination 
mit einem zweiten Faktor, dem Faktor X, und zum anderen allein ohne 
diesen Faktor; zweitens der eben genannte Faktor X, der transportabel 
ist und bei Isolierung vorwiegend apikal im Internodium angereichert 
ist; drittens ein strukturgebundener Gradient, der auf das physiologische 
Alter des regenerierenden Gewebes zurückgeführt wurde. 

Die bevorzugt apikale Anreicherung des Faktor X läßt vermuten, 
daß er aus nodialen Organen, d.h. aus Knospen oder aus Blättern stammt. 
Letzteres ist nicht wahrscheinlich, da in der erwähnten Arbeit mit 
solchen Internodien gearbeitet wurde, die vor der Isolierung keine Laub-, 
sondern schuppenförmige Niederblätter besaßen, die zudem noch etio- 
liert waren. 

Die vorliegende Arbeit gilt der Untersuchung des Einflusses, den 
andere Organe, zunächst Seiten- und Gipfelknospen, dann aber be- 
sonders die Wurzel auf die Adventivwurzelbildung nehmen. 

Über den Einfluß von Knospen auf die Wurzelbildung liegt zahl- 
reiche Literatur vor, auf die im Abschnitt Diskussion eingegangen 
wird. Über den Einfluß der Wurzel ist weniger gearbeitet worden, da 
er zunächst recht simpel erscheinen muß: Da bei vielen Objekten 
Adventivwurzeln erst dann auftreten, wenn der zu untersuchende 
Pflanzenteil von seinem Wurzelsystem isoliert wird, übt letzteres eine 
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Hemmung auf die Entstehung von Adventivwurzeln aus. Das wird 
meist damit erklärt, daB bei Isolierung eines Stecklings sich an dessen 
basaler Schnittfläche wurzelbildende Substanzen (Auxin oder ,,Rhizo- 
kalin“) stauen, die vorher in die Wurzel abgeleitet oder von der Wurzel 
verbraucht wurden. Zweifellos trifft dies zu, aber (vgl. LIBBERT 1956b) 
diese Erklärung reicht zur Deutung mancher Tatsachen nicht aus. — 
Im Zusammenhang damit, daß (LIBBERT 1954, 1955c, d) die Wurzel als 
bevorzugter Hemmstoffbildungsort charakterisiert werden konnte, wird 
in dieser Arbeit geprüft, ob die Wurzel mittels spezifischer Hemmstoffe 
die Adventivwurzelbildung verhindere. 

Es sei vorweggenommen, daß diese Vermutung bestätigt wird. 
Mehrere Ergebnisse der Abschnitte I und II deuten darauf hin, und die 
Ergebnisse des Abschnittes III beweisen es. 


Methodik 


Objekte waren etiolierte Pflanzen von Pisum sativum; wenn nicht anders 
angegeben, Sorte „Senator“. Betreffs Anzucht vgl. LIBBERT (1956a). Bei den Ver- 
suchen des Abschnitts I war die Methode dieselbe wie 1956a: Bewurzelung auf 
Saccharose-Sand in Petri-Schalen; nur mit dem Unterschied, daß nicht isolierte 
Indernodien, sondern solche mit Knospen, mit Hypokotyl usw. verwendet wurden. 

Die Versuche der Abschnitte II und III erfolgten in Anlehnung an CASTAN 
(1940): Junge Keimpflanzen, deren zweites (oder drittes) Internodium (vom 
Keimblatt an aufwärts gezählt) das Streckungswachstum abgeschlossen hatte, 
wurden unter dem ersten (oder zweiten) Knoten dekapitiert und die Wurzel wurde 
vollständig entfernt. Knospen wurden entfernt oder belassen. Die Objekte wurden 
einzeln invers (mit der apikalen Schnittfläche nach unten) durch Pappscheiben in 
je ein Reagensglas gehängt. Die Gläser enthielten Leitungswasser, in dem eventuell 
zu untersuchende Wirkstoffe gelöst waren. Nährstoffe (Zucker) wurden nicht ver- 
wendet, da die Objekte von den Kotyledonen her ernährt wurden. Zur Bewurzelung 
kamen die Gläser in Brutschränke (27°C, dunkel). Entstehende Adventivwurzeln 
wurden zeitlich und örtlich (Entfernung von der basalen Schnittfläche) notiert 
und dann entfernt; die weitere Bewurzelung wurde täglich verfolgt. Abänderungen 
dieser Grundversuchsanordnung werden in den einzelnen Abschnitten erwähnt. 
Eine Durchlüftung der Lösungen fand nicht statt, vgl. THIMANN und PouTAssE 
(1941): Durchlüftung fördert die Wurzelbildung nicht, höchstens das Wachstum 
von Mikroorganismen, und wirkt dadurch störend. Daß bei Anwendung dieser 
Methode die Objekte invers zur Schwerkraft angeordnet waren, hat auf den Verlauf 
der Adventivwurzelbildung keinen Einfluß (LIBBERT 1956d). 

Auf die große Streuung der Einzelwerte muß hier wie 1956a hingewiesen werden. 
Die statistische Kontrolle jedes Ergebnisses war deshalb notwendig. Sie erfolgte 
bei Angaben über Bewurzelungszahlen (Wurzeln je Pflanze oder je 10 Pflanzen) 
meBreihenstatistisch im t-Test, gemeinsame Sicherung mehrerer Versuche geschah 
über 7? nach Pärtau (1943). Bei Angaben über Bewurzelungsprozente (Zahl der 
bewurzelten Objekte in Prozenten) geschah die Signifikanzprüfung nach der 
7°-Methode. 

Auxinanalysen erfolgten im geotropischen Pisum-Krümmungstest (LIBBERT 
1955e). Die nachgewiesene Auxinmenge wird in t’-Einheiten angegeben; das ist 
eine willkürlich festgelegte Einheit (LIBBERT 1955e), die bei standardisiertem 
mittleren Fehler zugleich eine Signifikanzangabe ist: {’ < 1 bedeutet eine Auxin- 
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förderung, die mit P >0,05 innerhalb der Zufallsgrenze liegt; {’ > 1,6 ist eine 
Auxinwirkung, die mit P < 0,0027 signifikant ist. 


I. Versuche an Objekten ohne Keimblätter (Petri-Schalenversuche) 
Das Auswachsen der am ersten Internodium vorhandenen Wurzel- 
anlagen (ScHMIDT 1956) folgte in seiner Abhängigkeit von der experimen- 
tell gebotenen IES-Konzentration! einer Optimumkurve: Das Optimum 
lag bei 1077 g/cm? (LIBBERT 1956a, Tabelle 1, isolierte Internodien). 


Tabelle 1. Zsolierte 1. Internodien mit Knoten und Knospe. IES-Gabe: 20 Std. 
Mittelwerte von 8 Versuchen. Alle Differenzen sind insignifikant 





IES-Konzentration 
0 | 10. 


Bewurzelung in Prozenten 516 | 51,5 48,0 | 52,9 | 52,2 | 524 


ses | : 10° 10” 10-* 








Werden dagegen nicht isolierte Internodien verwendet, sondern solche, 
die auBerdem noch (apikal) den ersten Knoten mit der Knospe enthalten 
(die dann wahrend der Versuchsdauer schwach austreibt), wird keine 
Fôrderung durch die entsprechenden IES-Konzentrationen erreicht 
(Tabelle 1). Das heißt, daß der Knoten mit Knospe den IES-Einfluß er- 
setzt, also als Auxinlieferant auftritt, und zwar in einer Konzentration, 
die einer experimentell zugeführten von 1077 etwa äquivalent ist. Aus 


Tabelle 2. Isolierte I. Internodien mit Knoten + Knospe. 
IES-Gabe: täglich. Mittelwerte aus 2 Versuchen 





| Ohne | Ohne | À 
| Knospen Knospen | Mit K — Mit Knospe = 
| ohne IES | IES 10” ohne IES | IBS 10 





Wurzeln je 10 Pflanzen... . 18,1 23,6 22,7 25,1 
Bewurzelung in Prozenten . . 33 | 659 54 56 
mm — 
P = 0,004 


Tabelle 2 geht dasselbe hervor, außerdem zeigt diese Tabelle, daß hier ein 
zweiter Knospeneinfluß von anderer als Auxinnatur nicht erweisbar ist. 

Bei höheren IES-Konzentrationen, wo nicht das Auswachsen vorgebildeter 
Wurzelanlagen, sondern die Wurzelbildung de novo ihr Maximum hat (LIBBERT 
1956a), ist auch bei Vorhandensein von Knospen ein deutlicher IES-Effekt zu 
verzeichnen (Tabelle 3). Das ist erwartungsgemäß: Es wird niemand annehmen, daß 


Tabelle 3. /solierte 1. Internodien mit Knoten und Knospe. IES-Gabe: 20 Std. 








1 Versuch 
IE S-Konzentration RAS 
0 10-* 10= 10-4 
Wurzeln je 10 Pflanzen . . . . . . 15,6 | 20,7 | 47,0 54,8 
P-Wert gegen Kontrolle (gegen 15,6) 0,33 0,0004 


1 IES — Indol-3-essigsäure. 
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die Knospe so hohe Auxinkonzentrationen liefert, die einer experimentell zugeführ- 
ten von 1075 bis 1074 g/cm* äquivalent sind. 

Im isolierten Internodium liegt (LIBBERT 1956a) ein Bewurzelungs- 
faktor, der Faktor X vor. Offensichtlich im Zusammenhang damit tritt 


Tabelle 4. Isolierte 1. Internodien. IES-Gabe: 20 Std. Mittelwerte von 14 Versuchen. 
Zahlen: Lange der Internodien in Millimeter 














Re 
0 | 10-» | 10 | 10-+ | 107 | 10-* | 10- | 10-* 
| ita 
Bewurzelte Internodien . . | 32,8+0,6 | 31,3 | 31,1 | 29,9 | 30,6 | 31,5) 31,3 | 31,4 
Unbewurzelte Internodien . | 27,0+0,7 | 26,7 | 29,1 | 28,8 | 27,7 | 27,1 | 29,5 | 28,5 
PR. Lido ee <0,0002 | eee 


eine Abhängigkeit der Bewurzelungsfähigkeit isolierter Internodien von 
ihrer Länge auf: Tabelle 4, der das in der I. Mitteilung verarbeitete 
Material zugrunde liegt, zeigt, daß die bewurzelten Internodien signi- 
fikant länger sind als die unbewurzelten (die Länge der Internodien 
schwankte zwischen den Extremwerten 17 und 54mm). Durch IES 
wird dies Verhältnis nicht aufgehoben, die Wirkung der Internodien- 
Tabelle 5. Wie Tabelle 4, aber isolierte Internodien länge beruht also nicht 
mit Knoten und Knospe. Mittelwerte aus 8 Versuchen (allein) auf höherem 
Auxingehalt längerer 





IES-Konzentration 





ale re Internodien. 
Führt man dieselbe 
Bewurzelte Internodien . . | 52,3 512 50,4 Untersuchung an knos- 


Unbewurzelte Internodien . 49,3 | 50,8 | 50,4 penhaltigen Internodien 
DB ee 0,0003 durch, so zeigt sich, daß 
die Knospen allein den Längeneffekt nicht aufheben können; aber 
gemeinsam mit IES ist das der Fall (Tabelle 5). Der Längeneffekt 
scheint also bifaktoriell zu sein; zumindest der eine, nicht mit IES 
identische Faktor kann auch von den Knospen geliefert werden (s. S. 181). 

In einigen Versuchen wurde der Einfluß des kurzen Hypokotyls 
untersucht (Tabelle 6). Das Vorhandensein des Hypokotyls hemmt die 
Wurzelbildung, die Hemmung läßt sich durch Belassen der Kotyledonar- 





Tabelle 6. I. Internodien + Hypokotyl, + Kotyledonarknospe, + Keimblattstiele, 
+ Keimblätter. Mittelwerte aus 3 Versuchen. Zahlen: Bewurzelte Internodien 
in Prozenten 








en ne Pie ET CE Seiad | 43 } P=0,003 
1. Internodium + Hypokotyl ............. Pe | 
1. Internodium + Hypokotyl + Keimblattknospen ... | 29 } P=0,009 
1. Internodium + Hypokotyl + Keimblattknospen | 
REIMS =. Li. = = + > à d (Did eve, « | 25 
1. Internodium + Hypokotyl + Keimblattknospen | | P <0,0002 
+ anses Reimblatt). . . . 00 20 000 0 JA | 93 
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knospen zum Teil, durch Vorhandensein der Kotyledonen vüllig auf- 
heben. Das ist der erste Hinweis auf hemmende Einflüsse, die von den 
Teilen basal des Epikotyls ausgehen. 


II. Versuche mit Kotyledonen (Reagensglasversuche) 
1. Der Wellenverlauf der Adventivwurzelbildung 


Verfolgt man an einem dekapitierten Internodium (ganz gleich, ob 
Knospen vorhanden sind oder nicht), das keine Wurzeln enthalt und von 
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Abb. 1 A u.B. Zahl und Lage der täglich neuentstehenden Adventivwurzeln bei Internodien 
mit Kotyledo und Knospe. Mittelwerte aus einem Versuch mit 40 Pflanzen. Abszisse: Zeit 
in Tagen. A Zahl der täglich entstehenden Wurzeln. Ordinate: Wurzeln je 10 Pflanzen. 
O0 Wurzeln gesamt; © @ 1. Welle; @----@ 2. Welle; @e—-—-— @ 3. Welle; 
[ 22222 @ 4. Welle. B Durchschnittlicher Ort der täglich entstehenden Wurzeln. Ordinate: 
Mittlere Entfernung von der basalen Schnittfläche in Millimeter; 0 Wurzeln gesamt; 





Cm mm — 5 Wurzeln gesamt, aber unter Fortlassung der Nullwurzeln; 
I I 11 11 5 Iv Iv 
m — @ 1. Welle; @---——==-@ 2, Welle; 0o——---——o0 4, Welle 


den Keimblättern aus ernährt wird, die Zahl der täglich entstehenden 
Adventivwurzeln (Abb. 1A), so findet man vier deutliche Maxima der 
Wurzelbildung, die periodisch in einem Abstand von etwa 3 Tagen auf- 
treten. Während der ersten beiden Maxima entstehen die Adventiv- 
wurzeln vorwiegend in basalen Teilen des Internodiums, aber nicht 
unmittelbar an der basalen Schnittfliche. Erst mit dem 3. Maximum 
geht eine starke Wurzelbildung an der Schnittfläche einher, die dann 
abklingt und während des 4. Maximums wieder durch Adventivwurzel- 
bildung ersetzt wird, die, von der Basis beginnend, das Internodium 
langsam apikalwärts steigt. 

Im folgenden werden die durch die vier Maxima gekennzeichneten 
Bewurzelungswellen kurz als „Wellen“ (erste bis vierte Welle) be- 
zeichnet. 
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Diese Verhältnisse gehen aus Abb. 1B hervor, die die mittlere Ent- 
fernung der täglich entstehenden Wurzeln von der basalen Schnitt- 
fläche (stark ausgezogene Kurve) angibt. Man sieht, daB die Be- 
wurzelung ziemlich basal beginnt, während der 1. Welle apikalwärts an- 
steigt, dann mit Einsetzen der 2. Welle wieder basalwärts verlagert 
wird, um auch im Verlaufe der 2. Welle apikalwärts anzusteigen. Mit 
Einsetzen der 3. Welle (Wurzeln an der Schnittfläche!) nähert sich die 
Bewurzelung wieder stark der Basis und steigt schließlich mit Einsetzen 
und im Verlauf der 
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4. Welle apikalwärts bis 
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zueinemrelativkonstant 

| bleibenden Wert an. 

a Die Erklärung . fiir 
/ dieses Verhalten wird bei 




















pen. — Abb. 2 dargestellt) deut- 


0 : ; à ni É lich. Bei der durch 
Abb. 2. Zahl und Lage der täglich neu entstehenden gs 
Adventivwurzeln an 2 Einzelpflanzen. Jeder Kurven- Kreise dargestellten 
punkt (© oder x): Eine Adventivwurzel. Ordinate: ersten Einzelpflanze sind 
Abstand dieser Adventivwurzeln von der basalen : 2 

Schnittfläche. Abszisse: Zeit in Tagen. o—o—o Einzel- Vier nacheinander ein- 
pflanze mit einfacher 4. Welle; x—x—x Einzelpflanze setzende Wellen vorhan- 

mit wiederholter 4. Welle 





Fg x 2 Betrachtung der Einzel- 
ke. : / pflanzen (zwei ausge- 
Fe ! …)* | wählte Beispiele sind in 

5 2 


den; mit Ausnahme der 
3. beginnt jede in der Nähe der Basis und steigt langsam apikalwärts. Mit 
Einsetzen der nächsten, wieder basal beginnenden Welle hört die vorher- 
gehende auf. Lediglich die 3. Welle beschränkt sich auf die extreme 
Basis, sie hôrt nicht auf, wenn die 4. Welle beginnt. Entsprechende Ver- 
hältnisse lassen sich an jeder Pflanze finden; nur sind bei den einzelnen 
Individuen die Wellen nicht strikt synchronisiert. Deshalb kommt es 
in Abb. 1B nicht zu schroffer basaler Verlagerung zwischen den ein- 
zelnen Wellen wie in Abb. 2, sondern zu allmählicher Verlagerung. 
Im folgenden werden bei allen Versuchen die Wurzeln auf die einzelnen Wellen 
verteilt. Das macht keine Schwierigkeiten bei der 3. Welle, da zu dieser alle Wurzeln 
gehören, die direkt an der basalen Schnittfläche entstehen, und die im folgenden 
auch als 0-Wurzeln bezeichnet werden. Ebenso leicht ist die Abtrennung der 
4. Welle, da sie nach der 3. einsetzt und sich von dieser durch die Lokalisierung 
ihrer Wurzeln unterscheidet. ‘Nicht ganz so einfach ist die Trennung zwischen 
1. und 2. Welle; diese ist nur auf Grund sorgfältiger Prüfung der Einzelpflanzen 
möglich. (Vgl. aber die leichte experimentelle Möglichkeit, 1. und 2. Welle zu 
trennen: Abb. 4.) 
Führt man die Aufteilung in die einzelnen Wellen an dem in Abb. 1 
dargestellten Versuch durch, dann erhält man die in Abb. 1 eingetragenen 
Ergebnisse. Die dünnen Linien in Abb. 1A lassen erkennn,e daß jede 
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Welle ein Maximum der Gesamtwurzelbildung hervorruft; die dünnen 
Linien der Abb. 2B zeigen, daß die durchschnittliche Entfernung der 
Wurzeln jeder einzelnen Welle von der basalen Schnittfläche während des 
Ablaufs der Welle ständig zunimmt. Aus beiden Abbildungen (1A und B) 
ist ersichtlich, wie sich die einzelnen Wellen überlappen. 

Das Beispiel der zweiten Einzelpflanze der Abb.2 (durch Kreuze 
markiert) zeigt, daß die als 4. Welle zusammengefaßten Wurzeln even- 
tuell in mehrere Wellen zerlegt werden können. Das ist erstens nicht bei 
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Abb. 3. Wie Abb. 1 A, aber ein ausgewählter Versuch mit extrem schlechter Trennung 
der Maxima der einzelnen Wellen 


allen Pflanzen der Fall, und zweitens fehlt dabei jegliche Synchroni- 
sation zwischen den verschiedenen Pflanzen eines Versuchs, so daB eine 
Aufteilung der 4. Welle nicht vorgenommen wurde. Es hat den An- 
schein, als ob während der ,,4. Welle“ ständig neue Bewurzelungs- 
impulse von der basal ablaufenden 3. Welle ausgingen, die jeder fiir sich 
das Internodium apikalwärts durchziehen. Das ist der Grund dafür, daß 
die mittlere Entfernung der Adventivwurzeln von der Basis (Abb. 1B) 
während der 4. Welle schließlich ein Maximum erreicht, das über längere 
Zeit konstant bleibt. 

Nicht immer ist eine so klare Trennung der einzelnen Maxima zu finden wie in 
dem in Abb. 1 dargestellten Versuch. Häufig überlappen sich die Maxima und 
kann eines von ihnen ganz verdeckt bleiben, wie an dem Beispiel der Abb. 3 er- 
sichtlich, die einen Versuch mit ausgesprochen schlechter Abtrennung der einzelnen 
Wellen voneinander darstellt. 

Im allgemeinen liegen die Wellenmaxima folgendermaßen: 1. Welle: 3. Tag; 
2. Welle: 6. Tag; 3. Welle: 9. Tag; 4. Welle: 12. Tag. Bei einzelnen Pflanzen 
kann zuweilen eine Welle ausfallen. 
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Die geschilderten Verhältnisse wurden bei den Erbsensorten: ,,Se- 
nator“, „Wunder von Kelvedon“, ,,Überreich‘ und „Allerfrüheste Mai“ 
festgestellt. Über das aufschlußreiche, abweichende Verhalten der 
Sorte ,,Saza“ s. Abschnitt IV. 


2. Der Einfluß von End- und Seitenknospen 

Der Einfluß von Knospen auf die Adventivwurzelbildung ist in 
Tabelle 7 dargestellt. 

Bei Pflanzen mit Endknospen (Versuche 7—10 der Tabelle 7) wurden die 
Objekte nicht dekapitiert, sondern mit der wachsenden Spitze in die Gläser gehängt. 
Die Sproßspitzen krümmten sich dann allmählich geotropisch auf und wuchsen 
aus dem Wasser heraus. Das Wachstum dieser ,,Unterwasser‘‘-SproBspitzen war 
gehemmt, sicherlich war auch die Wirkstoffproduktion dieser Endknospen nicht 
normal (s. S. 169). Seitenknospen trieben bei dieser Versuchsanordnung (End- 
knospen unter Wasser) nicht aus. 


Tabelle 7. Einfluß von End- und Seitenknospen auf die Adventivwurzelbildung. 
Sproßstümpfe ohne Wurzeln. 10 Versuche. Zahlen: Adventivwurzeln je 10 Pflanzen 












































Ver- | ni | | | 
u Pre elle| 2. Welle | 3. Welle | 4. Welle Be 
Nr. | 
| | | 
1—2| ohne Kotyledonar- | ohne 1. Knospen | 23 | 14 | 38 1 | 76 
knospen | mit 1. Knospen 22 | 27 61 29 | 139 
ohne Endknospen | Bee |__| 0,001 | 0,0003 |<0,0002| 
3—4| ohne 1. Knospen | ohne Kotyledonar- | 29 | 12 | 30 5 | 76 
ohne Endknospen | knospen | 
| mit Kotyledonar- | 28 | 12 | 43 5 | 88 
knospen | | | 
| ee. [een TP te los 2 
5—6| mit Kotyledonar- | ohne 1. Knospen | 22 | 7 | 37 | 2 | 68 
knospen mit 1. Knospen 23 | 37 | 81 24 | 165 
abe Release | oH us sifirs Ls 1.2. nr. 0... 22", 
7 | ohne Kotyledonar- | ohne Endknospen | 21 | 10 | 25 2 | 58 
knospen mit Endknospen | 23 | 28 | 22 | 11 | 84 
ohne 1. Knospen | SP | | 00026 | 0008) __ 
8—9| mit Kotyledonar- | ohne Endknospen | 25 | 35 | 99 29 188 
knospen mit Endknospen | 26 | 47 | 58 26 157 
mit 1. Knospen P | | 007 |<0,0002 | 
10 | mit Kotyledonar- | ohne 1. Knospen | 23 | 50 20 34 | 127 
knospen mit 1. Knospen 25 |47 | 19 30 121 
mit Endknospen | | | 


Aus allen Versuchen ist ersichtlich, daB die Adventivwurzelbildung 
während der 1. Welle nicht beeinfluBt werden kann. Die Zahl der zu 
dieser Welle gehérenden Wurzeln schwankt auch von Versuch zu Ver- 
such weniger als die Zahl aller übrigen Adventivwurzeln. 

Gegeniiber knospenlosen Pflanzen wird bei Pflanzen mit SproBknospen 
eine Förderung der 2. bis 4. Welle erzielt, die Wurzelzahl wird gesteigert 
(Versuche 1—2). Kotyledonarknospen dagegen fördern nur die 3. Welle, 
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also die Wurzelbildung direkt an der basalen Schnittfläche, in unmittel- 
barer Nachbarschaft der austreibenden Kotyledonarknospen (Ver- 
suche 3—4). Daraus geht hervor, daß bei dieser Versuchsanordnung der 
KnospeneinfluB auf die Adventivwurzelbildung polar ist, und zwar 
basipetal. Eine Identität des Knospenfaktors mit Auxin ist demnach 
möglich. — Selbst die Förderung der 3. Welle durch die Kotyledonar- 
knospen ist noch nicht optimal, da zu den Kotyledonarknospen zusätz- 
lich vorhandene Sproßknospen eine stärkere Förderung dieser Welle 
ermöglichen (Versuche 5—6). 

Wenn keine Seitenknospen vorhanden sind, fördert eine Sproßspitze 
(Endknospen, Versuch 7) anfangs (2. Welle) etwa ebenso stark wie eine 
Seitenknospe. Daneben muß aber bei der gegebenen Versuchsanordnung 
an intakten Pflanzen eine Hemmung durch die schlechtere Wasser- 
versorgung eintreten, während die dekapitierten Pflanzen durch die 
Schnittfläche Wasser aufnehmen können. Bei der 3. Welle überlagert 
diese Hemmung die hormonale Spitzenwirkung völlig; der Grund dafür 
ist, daß die Wurzeln der 3. Welle nicht in das Wasser hineinwachsen wie 
die Wurzeln der übrigen Wellen, sondern über dem Flüssigkeitsspiegel 
entstehen, also stärker auf eine Wasserzufuhr von innen angewiesen sind. 
Eine Förderung durch die apikale Schnittführung (Verletzung!) ist an 
den Ergebnissen nicht beteiligt, vgl. S. 170. 

Sind dagegen Seitenknospen vorhanden (Versuche 8—9), dann ist 
die fördernde Wirkung der Sproßspitze viel weniger markiert: In der 
2. Welle ist sie nicht mehr signifikant (an den dekapitierten Pflanzen 
beginnen die Sproßknospen auszutreiben); in der 3. Welle ist sie von der 
oben angeführten Hemmung so stark überdeckt, daß diese signifikant 
wird; in der 4. Welle ist sie verschwunden: Hier sind an den dekapi- 
tierten Pflanzen die Knospen so weit ausgetrieben, daß sie ebenso stark 
wie die Sproßspitze auf die Wurzelbildung einwirken. Der Einfluß von 
End- und Seitenknospen scheint prinzipiell derselbe zu sein. 

Wenn Endknospen vorhanden sind und deshalb die gleichfalls vor- 
handenen Seitenknospen nicht austreiben können (Versuch 10), wirken 
die letzteren nicht auf die Wurzelbildung. Da unter gleichen Versuchs- 
bedingungen durch IES eine Förderung erzielt werden kann (Tabelle 10), 
zeigt dieses Ergebnis, daß ruhende Knospen keine nennenswerte Auxin- 
quelle sind. 


3. Der Einfluß der Primärwurzel 


Wenn die Primärwurzel nicht entfernt wird, ist die Adventivwurzel- 
bildung am Sproß stark gehemmt: Tabelle 8 (vgl. Einleitung). Un- 
beeinflußt bleibt wieder die 1. Welle. Die 3. Welle fehlt (wegen des 
Fehlens der basalen Schnittfläche) unter allen Umständen ganz. 
Wenn keine Knospen vorhanden sind (Versuche 1—3), ist die Hemmung 
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Tabelle 8. Einfluß der Primärwurzel auf die Adventivwurzelbildung. 7 Versuche. 
Zahlen: Adventivwurzeln je 10 Pflanzen 





Ver- 


Nr. 











cl 1.Welle 2. Welle | 3. Welle | 4. Welle |Gesamt 
1-—3 ohne alle Knospen | ohne Wurzeln 21 | 10 43 5 79 
mit Wurzeln | 23 4 | 0 0,3 27 
px ur <0,0002| <0,0002| <0,0002 
4—-5 | mit Seitenknospen ohne Wurzeln | 23 | 30 | 67 20 140 
ohne Endknospen mit Wurzeln | 23 | 13 0 20 56 
REED We r | CR | 
6—7 mit Seitenknospen ohne Wurzeln 35 | 52 | 47 | 50 184 
mit Endknospen mit Wurzeln 38 | 32 | 0 38 108 
(ganzer SproB) r 0,0027! <0,0002| 0,07 





durch die Wurzel stärker als bei Vorhandensein von Seitenknospen 
(Versuche 4—-5); im letzteren Falle bleibt die 4. Welle ganz ungehemmt. 
Da die 4. Welle zu einem Zeitpunkt abläuft, zu dem aus den aus- 
treibenden Seitenknospen schon kräftige Sprosse geworden sind, scheint 
es, als lieferten diese stark wachsenden Sprosse einen Faktor, der der 
Wurzelhemmung entgegenwirkt. Das legt die Vermutung nahe, daß 
Wurzelfaktor und Knospenfaktor (= Auxin ?) Antagonisten seien, daß 
also die Wurzelhemmung auf Abgabe eines Hemmstoffes beruhe (s.S.176). 
Die (unter Wasser wachsenden) Endknospen liefern den Antagonisten 
zu dem Wurzelfaktor dann in unzureichender Menge, denn wenn sie an 
Stelle austreibender Knospen vorhanden sind (Versuche 6—7), wird 
die 4. Welle durch die Wurzel gehemmt, allerdings nicht signifikant. Es 
ist ohnehin zu vermuten und wird auf Seite 169 gezeigt, daß die Auxin- 
(oder allgemein die Wirkstoff-)abgabe der unter Wasser nur langsam 
wachsenden Endknospen anomal (herabgesetzt) ist (s. oben). 


Am knospenlosen Stumpf werden (Versuche 1—3 der Tabelle 8) durch die 
Wurzel alle Wellen außer der 1. sehr stark gehemmt. Darauf beruht die Möglich- 
keit, die 1. (und einen sehr kleinen Teil der 2.) Welle von den übrigen abzutrennen, 
und zwar dadurch, daß bei Ansetzen des Versuches und Dekapitation die Wurzel 
zunächst belassen wird (Abb. 4). Dann läuft nur eine Welle ab. Wenn dann 9 Tage 
später (nachdem 3 Tage lang keine Wurzeln mehr entstanden waren) die Wurzel 
abgetrennt wird, setzen die übrigen 3 Wellen ein, und zwar in dem normalen zeit- 
lichen Abstand zur Wurzelabtrennung: die 2. Welle z.B. hat ihr Maximum wie 
üblich um den 6. Tag herum, jetzt von der Wurzelabtrennung an gerechnet. 


In den Versuchen der: Tabelle 9 wird der Frage nachgegangen, ob 
das Vorhandensein der Wurzel an der Wirkung von Knospen etwas 
ändert. Der relativ starke Einfluß austreibender Seitenknospen findet 
mit gleicher Stärke statt, ob Wurzeln vorhanden sind oder nicht (Ver- 
gleich zwischen den Versuchen 1—2 oder 5—6 der Tabelle 7 mit dem 
Versuch 1 der Tabelle 9). Der ohnehin schwächere, fördernde Einfluß der 
unter Wasser wachsenden Endknospe dagegen scheint bei Vorhanden- 
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sein der Primärwurzel noch schwächer zu sein: Die Fôrderung der 
2. Welle durch die Spitze (Versuche 8—9 der Tabelle 7) ist aufgehoben 
(Versuche 2—4 der Tabelle 9). Die 4. Welle wird bei Wurzelanwesenheit 
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Abb. 4. Wie Abb. 1A, aber die Wurzel nicht bei Versuchsbeginn entfernt, sondern 9 Tage 
später. Darstellungsweise und Bedeutung der Kurven wie Abb. 1A. Pfeil: Zeitpunki des 
Abschneidens der Wurzel 


sogar gehemmt, d.h. der fördernde Spitzeneinfluß ist so schwach ge- 
worden, daß die Hemmung durch Wassermangel überwiegt. Aus diesem 
Ergebnis darauf zu schließen, daß der Wurzeleinfluß antagonistisch zu 
dem Spitzeneinfluß wirke, ist wegen der fehlenden Signifikanz sowohl 


Tabelle 9. Einfluß von End- und Seitenknospen bei Vorhandensein der Primärwurzel. 
4 Versuche. Zahlen: Adventivwurzeln je 10 Pflanzen. Versuch 1: Ohne End- 
knospen (dekapitiert), + Seitenknospen. Versuch 2—4: Mit Seitenknospen, 

















+ Endknospen 
Ver- | | | | | 
— | | 1. Welle | 2. Welle | 3. Welle 4. Welle | Gesamt 
Nr. | | | 
| | 
1 | ohne Seitenknospen 25 2 0 0 | 27 
mit Seitenknospen 29 | 29 0 34 | 92 
| P | <0,0002. <0,0002 | 
2-4 | ohne Endknospen 32 33 0 43 | 108 
mit Endknospen 29 29 0 35 | 93 
E 0,015 |} 0,02 








der Förderung der 2. Welle durch die Endknospe bei fehlender Wurzel 
(Tabelle 7, Versuch 8—9) als auch der Hemmung der 4. Welle durch die 
Endknospe bei vorhandener Wurzel (Tabelle 9, Versuch 2—4) nicht 
zwingend. 


4. Der Einfluß von Auxin (IES) 


Diese Versuche wurden zunächst angestellt, um zu sehen, wieweit 
der KnospeneinfluB auf Auxinwirkung beruhen kann. 

Der Einflu8 von IES wurde in vielen Versuchen an knospenlosen 
Objekten mit und solchen ohne Primärwurzeln untersucht. Zur An- 
wendung kamen IES 1077 bis 1074 g/em?. Die IES-Lösungen waren in 


Planta. Bd. 48 12 





168 Ere Lippert: 


Tabelle 10. Einfluß von IES 10 g/cm? bei Vorhandensein oder Fehlen der Knospen. 
Sproßstümpfe ohne Wurzeln. 3 Versuche. Zahlen: Wurzeln je 10 Pflanzen 





Ver- | | | | | | 









































— | | 1. Welle | 2. Welle | 3. Welle | 4. Welle | Gesamt 
Nr. | | | | | | | 
1 ohne Knospen | ohne IES 24 |19 125 | 4 72 
| | mit TES 23 (41 4  |15 133 
te (a: NN 0,0003 | 0,001 | 0,0003 | <0,0002 
2 | mit Seitenknospen | ohne TES 31 | 45 157 | 23 156 
a | OT Nd cs | OS 
3 | mit Endknospen ohne IES 23 |50 | 20 |34 127 
(Seitenknospen mit IES 26 «| 86 121 | 60 193 
täglich entfernt) | Pr | | 0,0003 | 0,0015 | 
700 
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Abb. 5. Zahl der täglich neu entstehenden Adventivwurzeln bei Internodien mit Kotyledo 
und Wurzel, ohne Knospen, bei Zufuhr von IES 1074 Darstellung wie in Abb. 1A 


den Reagensgläsern und wurden täglich erneuert; die verwendeten 
Sproßstümpfe besaßen 2 Internodien, von denen nur eines in die Lösung 
eintauchte. Qualitativ hatten alle IES-Konzentrationen dieselbe Wir- 
kung (der Einfluß war natürlich bei den hohen Konzentrationen am 
stärksten), dasselbe gilt für Objekte mit bzw. ohne Primärwurzel, so daß 
die Wiedergabe eines Versuches mit TES 1077 genügt (Versuch 1 in 
Tabelle 10). 

Bei sehr hohen IES-Konzentrationen (10->—10~‘) war die Zahl der entstehenden 
Adventivwurzeln so groß, daß eine Auftrennung in die einzelnen Wellen in der 
üblichen Weise nicht möglich war. Soweit es sich um Versuche an Objekten mit 
Primärwurzeln handelte, bei denen die 3. Welle fehlt, zeigte jedoch der zeitliche 
Ablauf der Bewurzelung am 2., 5. und am 9. Tag (Abb. 5), deutliche Maxima. 
Diese dürften der 1., 2. und 4. Welle entsprechen. Eine rohe Aufteilung in die drei 
Wellen wurde vorgenommen, indem die vom 1. bis 4. Tag entstehenden Wurzeln 
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der 1., die vom 5. bis 7. Tag entstehenden der 2., und die vom 8. Tag an ent- 
stehenden Wurzeln der 4. Welle zugeordnet wurden (vgl. Abb. 5). 

Tabelle 10 zeigt, daB in jedem Falle wieder die erste Welle un- 
beeinfluBt blieb; das gilt auch für die hohen IES-Konzentrationen. An 
knospenlosen Objekten wurden stets alle übrigen Wellen signifikant ge- 
fördert (Versuch 1), und zwar schon durch die niedrigste untersuchte 
Konzentration 1077 g/em*. — Sobald aber Seitenknospen vorhanden 
waren (Versuch 2), hatte IES 1077 überhaupt keinen Einfluß mehr. Die 
Knospenwirkung besteht also zumindest zum Teil aus der Lieferung von 
Auzxin, und zwar in einer Stärke, die der äußerlich zugeführter IES von 
der Konzentration 1077 g/cem? äquivalent ist. 

Die Wirkung von Endknospen ist bei der verwendeten Methode viel 
schwächer als die der Seitenknospen, denn sie kann durch IES 10°7- 
Zufuhr gesteigert werden (Versuch 3 in Tabelle 10). Die Auxinabgabe der 
Endknospen ist also zumindest geringer als die der Seitenknospen, was 
damit zusammenhängen mag, daß die ersteren sich bei der verwendeten 
Methode unter Wasser entwickeln. 

Besteht aber der Knospeneinfluß lediglich aus Auxinlieferung? Um 
das zu entscheiden, wurde bei reichlicher Auxingabe (1075 und 10°), die 
auf jeden Fall größer ist als die von den Knospen gelieferte Menge, der 
Einfluß der Knospen untersucht. 

Alle Versuche, von denen in der Tabelle 11 nur zwei wiedergegeben 
sind, zeigen deutlich, daß zu Anfang des Versuches (1. und 2. Welle), 
wenn die Knospen noch nicht bzw. wenig ausgetrieben sind, bei starker 
Auxinzufuhr kein Knospeneffekt zu verzeichnen ist, daß aber etwa vom 
8. Tage an, wenn sich die austreibenden Knospen zu kräftigen Sprossen 
entwickelt haben, die Wurzelbildung signifikant gefördert wird. Die 
Knospen liefern also außer Auxin noch einen zweiten Bewurzelungsfaktor, 
aber erst, wenn sie kräftig austreiben. 


Tabelle 11. Einfluß der Knospen bei gleichzeitiger starker Auxinzufuhr. SproB- 
stümpfe mit oder ohne Wurzeln, ohne Endknospen. 2 Versuche. Zahlen: Wurzeln 
je 10 Pflanzen 





























Ver- | | 
such Wir 2. Welle 3. Welle! 4. Welle |Gesamt 
r. 
s | 
- | | 
1 mit Wurzeln | ohne Knospen 39 223 | 0 1100 | 362 
IES 10-5 g/cm’ mit Knospen 36 224 | 0 1205 | 465 
P | | | <0,0002) 
|1.-3.Tag 4.-7.Tag| ab8.Tag |Gesamt 
| i 
| | | 
2 ohne Wurzeln ohne Knospen | 36 311 | 301 | 648 
IES 10-4 g/cm? mit Knospen | 36 307 | 398 | 741 
P | | <0,0002 | 
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Im Zusammenhang mit einer bestimmten Fragestellung (S. 177) war es wich- 
tig, ob die IES-Konzentration 1074 bei der verwandten Methode bereits über- 
optimal ist. Sechs verschiedene Versuche zeigten, daß das nicht der Fall ist. 
Vier Versuche ergaben unter anderem, daß bei IES !/, x 1074 210, 261, 338 bzw. 
284 Adventivwurzeln je 10 Pflanzen entstanden; bei IES 1 x 1074 entstanden 464, 
372, 496 bzw. 389 Wurzeln; bei IES 3 x 1074 waren es 700, 417, 561 bzw. 544. 
Der stärkste Effekt wurde also in jedem Falle durch die stärkste Konzentration, 
3 x 1074 g/cm’, erreicht. 


5. Der Einfluß einer Verletzung 

Es wurde oben (S. 165) die Förderung der 3. Welle durch Dekapitation des 
Sprosses damit erklärt, daß bei der angewandten Methode intakte Pflanzen unter 
Wassermangel leiden, der sich auf die Wurzeln der 3. Welle auswirken muß, weil 
sie sich oberhalb des Wasserspiegels bilden. Derselbe Befund könnte auf der Basis 
einer direkten Wirkung der Verletzung, etwa durch Vermittlung von Wund- 
hormonen (vgl. Diskussion), erklärt werden. — Ebenso könnte erwogen werden, 
wieweit die bei der Abtrennung der Wurzel entstandene basale Wunde besonders 
an der Bildung der 0-Wurzeln beteiligt sei. 

Zur experimentellen Prüfung der Wundwirkung muß man sich leider 
auf Längsschnitte beschränken, da Quereinschnitte zu einer Auxin- 
stauung führen können. In 11 Versuchen wurde der Einfluß von tiefen 
Längsschnitten untersucht, die an der Basis oder in der Nähe der Spitze 
einer Pflanze angebracht wurden. Diese wurden mit einer Lanzettnadel 
beigebracht und in einigen Versuchen täglich erneuert. Die Methodik 
war wieder die übliche der Reagensgläser. Als Objekte wurden ganze 
Keimpflanzen, dekapitierte Pflanzen mit Seitenknospen, dekapitierte 
Pflanzen ohne Seitenknospen sowie wurzellose Pflanzen verwendet. 
Der Einfluß von basalen Verletzungen war in jedem Falle gleich Null. 
Bei apikaler Wunde wurde nur dann eine Förderung der Wurzelbildung 
erhalten, wenn es sich um ganze Sprosse (mit Endknospen) ohne Wurzeln, 
also solche mit einer 3. Bewurzelungswelle, handelte; und es war dann 
lediglich die 3. Welle gefördert (die von der Wunde am weitesten ent- 
fernt war). Da die apikalen Einschnitte im Unterschied zu den basalen 
in Wasser tauchten, dürfte auch hier nur eine Aufhebung des akuten 
Wassermangels vorliegen, den bei der angewandten Methode die nicht 
dekapitierten Pflanzen, und zwar gerade deren 3. Bewurzelungswellen 
(s. S. 165), erleiden. Eine Kerbe statt eines Längsschnitts, apikal ange- 
bracht, wirkte sich ebenso, nur noch stärker aus. Einen entsprechenden 


Versuch zeigt Tabelle 12. 
Tabelle 12. Einfluß einer Verletzung. Ganze Sprosse, ohne Wurzel, unterhalb der 


Endknospe mit Längseinschnitten oder mit Kerben versehen. 1 Versuch. Zahlen: 
Adventivwurzeln je 10 Pflanzen 











1. Welle 2. Welle 3. Welle 4. Welle Gesamt 
| | 

| | | 
Co ue. | 33 | 35 76 | p _ 0.007 | 36 | 176 
Langs eingeschnitten | 32 36 91 né: P = 0,0027| 35 194 
Gekerbt ..... 32 35 |104 | 31 | 204, 
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Es kann also aus den vorliegenden Versuchen nicht auf einen humoralen 
fördernden Einfluß einer Verletzung auf die Adventivwurzelbildung ge- 
schlossen werden. Den Einwand, eine Querverletzung, die also die 
Leitbündel durchtrennen würde, könne erst zur Bildung eines ,,Wund- 
hormons‘‘ führen, können diese Versuche nicht entkräften. Jedoch 
zeigen die Versuche der Tabelle 13, daß auch Quereinschnitte an der 
Wurzelbasis trotz damit verbundener Auxinstauung die Wurzelbildung 
unter Umständen nicht oder nur schwach fördern. 


III. Nachweis und vorläufige Untersuchung 
des humoralen hemmenden Einflusses der Primärwurzel 

Die Förderung der Adventivwurzelbildung durch Abschneiden der 
Wurzel ist oben nachgewiesen worden. Sie kann auf dreierlei Weise 
erklärt werden: 1. Durch Auxinstauung an der basalen Schnittfläche 
(verbreitetste Lehrmeinung), 2. durch Auftreten von Wundhormonen 
(durch die Ergebnisse des letzten Abschnitts zumindest nicht wahr- 
scheinlich), 3. durch Wegfall eines direkt hemmenden Einflusses der 
Wurzel (Hemmstoffabgabe). Die Entscheidung wurde auf verschiedene 
Weise versucht: 

1. Wirkung eines Wurzelstumpfes 

Trennt man nicht die ganze Wurzel ab, sondern beläßt ein stumpfartiges, 
etwa 3 mm langes Stück der Wurzelbasis an der Pflanze, dann dürfte es bei einer 
Erklärung auf Grund von Auxinstauung oder auf Grund von Wundhormonen 
keine Hemmung durch diesen Wurzelstumpf geben; bei einer Erklärung auf Grund 
eines wurzeleigenen Hemmstoffes kann das Ergebnis wegen mangelnder Kenntnis 
des Bildungsortes solcher Wurzelhemmstoffe (nur in der Wurzelspitze oder auch in 
der Wurzelbasis ?) nicht vorausgesagt werden. — Als Ergebnis derartiger Versuche 
konnte zwar eine Hemmung der 3. Welle gefunden werden, aber dieselbe Zahl an 
Wurzeln, um die diese -Welle verringert war, trat nun als Seitenwurzeln an dem 
Wurzelstumpf auf. Der Wurzelstumpf hemmt also nicht. Die Versuche erlauben 
keine Entscheidung zwischen den angezeigten Möglichkeiten. 


2. Auxinphysiologische Isolierung der Primärwurzel durch übergreifende 
Quereinschnitte 


Wird die Wurzel nicht völlig abgeschnitten, sondern werden an ihrer 
Basis dicht untereinander von gegenüberliegenden Wurzelflanken aus 
zwei Quereinschnitte geführt, die tiefer gehen als bis zur Wurzelmitte, 
sich also übergreifen, dann ist eine derartige Abtrennung ein Hindernis 
für vertikal polar geleitete Stoffe wie das Auxin, jedoch keines für Stoffe, 
die auch transversal geleitet werden wie die aus der Wurzel stammenden 
Hemmstoffe. Außerdem ist ein derartiges Anschneiden eine ebenso 
starke Verletzung wie völliges Abtrennen der Wurzel. Wird die Wirkung 
des Abschneidens der Wurzel als Auxinstauung gedeutet oder als Wund- 
wirkung, dann müßten die beiden Einschnitte ebenso stark die Adventiv- 
wurzelbildung beeinflussen wie das Abschneiden der Wurzel. Wie aus 
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Tabelle 13. Wirkung der auxinphysiologischen Isolierung der Wurzel durch zwei 
übergreifende Quereinschnitte. 2 Versuche. Zahlen: Adventivwurzeln je 10 Pflanzen. 
1. Versuch: Intakte Pflanzen. 2. Versuch: Dekapitierte Pflanzen 
































Ver- 
such 1. Welle 2. Welle 3. Welle 4. Welle Gesamt 
Nr. 
1 | a) intakte Pflanze 30 | 22 0 22 74 
| b) 2 Quereinschnitte u 1087 17 14 74 
c) ohne Wurzel 29 | 35 53 54 171 
| P zwischen a und b | 0,025 | <0,0002| 0,017 
= P zwischen a und c Git a - 0,0003 <0,0002 <0,0002 <0,0002 
2 | a) Stumpf mit Wurzel| 27 | 13 0 1,7 42 
| b) 2 Quereinschnitte | 28 | 9 | 18 1,3 56 
c) ohne Wurzel 27 | 18 | 34 3,3 82 
| Pzwischen a und b | ' 0,0037 | <0,0002 | 0,97 | 0,006 
| P zwischen a und c 0,01 | <0,0002 0,0003 | <0,0002 


Tabelle 13 hervorgeht, ist das nicht der Fall. Die zwei Quereinschnitte 
fördern zwar die Wurzelbildung insofern, als sie eine 3. Welle ermög- 
lichen, aber dafür werden die 2. und 4. Welle gehemmt, so daß im 
Endeffekt die Gesamtbewurzelung unbeeinflußt bleibt oder im Ver- 
gleich zu der durch das Abschneiden der Wurzel bedingten Förderung 
nur leicht gefördert wird. Die Hemmung der 2. und 4. Welle ist zwar 
in keinem einzelnen Falle der Tabelle 13 signifikant, aber die gemein- 
same Sicherung aller 4 Werte beider dargestellten Versuche über 7? 
ergibt P< 0,0002. Die Quereinschnitte bewirken im wesentlichen 
nur eine Verschiebung der Wurzelbildung zur Basis hin. Die durch 
die Quereinschnitte abgetrennte Wurzel wirkt demnach noch hemmend, 
das läßt sich gut durch die Abgabe von Hemmstoffen durch die Wurzel 
erklären. 


3. Hemmung der Wurzelbildung durch Adventivwurzeln 


In den bisherigen Versuchen wurden die entstandenen Adventiv- 
wurzeln täglich entfernt. Wenn sie stehengelassen werden, dann wird die 
weitere Adventivwurzelbildung stark gehemmt (Tabelle 14). Auf der 
Basis einer Auxinstauung läßt sich das schwer erklären, da am Stumpf 
seitlich ansitzende Adventivwurzeln kaum eine Auxinanreicherung in 
der Stumpfbasis verhindern können. Aber wenn man eine Abgabe von 
Hemmstoffen aus den Adventivwurzeln annimmt, wird das Ergebnis ver- 
ständlich. Die jungen, stark wachsenden Adventivwurzeln hemmen 
sogar die weitere Adventivwurzelbildung stärker als die infolge des 
Aufenthalts in feuchter Luft nur langsam wachsende Primärwurzel: 
Bei Vorhandensein der letzteren (Versuch 6 in Tabelle 14) hemmen am 
Sproß stehende Adventivwurzeln noch zusätzlich. 
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Tabelle 14. Wirkung der neugebildeten Adventivwurzeln auf die weitere Adventiv- 
wurzelbildung. Dekapitierte Pflanzen. 6 Versuche. Zahlen: Wurzeln je 10 Pflanzen 






































ii 4 | rés 2 Well + wits pue ut 
st 2 7, .W | 4. We 
Nr. | eue ele elie eue samt 
1—2| ohne Primär- | Adventivwurzeln | 26 19 35 10 90 
wurzel entfernt | 
| ohne Knospen | Adventivwurzeln | 23 4 23 1 51 
| belassen | 
55. > P | <0,0002) 0,0025|<0,0002) 
3—5| ohne Primar- | Adventivwurzeln| 19 | 19 55 15 108 
| wurzel entfernt 
| mit Knospen | Adventivwurzeln | 16 | 11 21 Be 49 
| belassen | 
kur P | 0,0013/<0,0002,<0,0002 __ 
6 | mit Primär- | Adventivwurzeln | 25 | 26 0 | 51 102 
| wurzel entfernt 
| mit Knospen | Adventivwurzeln | 23 4 0 Tea 34 
belassen | | | 
P |: <0,0002 |<0,0002) 


4. Auxin- und Hemmstoffextraktionen 


Durch die Versuche über die Wurzelabtrennung durch Querein- 
schnitte kann als Ursache für die geförderte Wurzelbildung eine Auxin- 
stauung unwahrscheinlich gemacht, nicht aber ausgeschlossen werden. 
Im Quereinschnittsversuch kann eine Überquerung des Schnitt-Hinder- 
nisses nicht völlig ausgeschlossen werden (wenn auch lange bekannt ist, 
daß 2 derartige Schnitte zur Stauung wurzelbildender Substanzen führen 
können, vgl. bereits PLETT 1921, JoNES 1925, N£mec 1934); und bei den 
Versuchen des vorigen Abschnitts kann eine Ableitung des Auxins in 
die seitlich stehenden Adventivwurzeln nicht als völlig ausgeschlossen 
gelten. Um die ursächliche Beteiligung einer Auxinstauung bei den 
Quereinschnitt- und Adventivwurzelversuchen auszuschließen, wurden 
Auxinanalysen gemacht. Um eine ursächliche Beteiligung von Hemm- 
stoffen zu beweisen, wurden Hemmstoffanalysen durchgeführt. 

Ganzen Pisum-Pflanzen wurde die Wurzel abgeschnitten; oder sie wurde an 
ihrer Basis mit 2 übergreifenden Quereinschnitten versehen. 6 Tage später wurden 
von beiden Gruppen die 1. Internodien isoliert und in Äther bei 2—3°C 24 Std 
extrahiert. Dann wurden nach BoYsEN JENSEN (1941) die sauren von den neutralen 
Bestandteilen des Extraktes getrennt. Die sauren Bestandteile (Auxin) wurden in 
wäßriger Lösung direkt im geotropischen Pisum-Krümmungstest geprüft, und 
zwar in derselben Konzentration, wie sie (bezogen auf das Frischgewicht der 
extrahierten Internodien) in der Pflanze vorliegen. Die neutralen Bestandteile 
(die die wurzeleigenen Hemmstoffe enthalten, s. LIBBERT 1954, 1955a,b) wurden, 
da die wirksamen Hemmstoffe keine Aldehyde sind, mit Hydroxylamin (LiBBERT 
1955a) von Aldehyden gereinigt und dann im Pisum-Krümmungstest daraufhin 
geprüft, wie stark sie eine IES-induzierte Krümmung reduzieren. Dabei wurden 
die neutralen Substanzen in einer Konzentration verwendet, die dreimal höher 
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Tabelle 15. Auzxin- und Hemmstoffgehalt der 1. Internodien von wurzellosen Pflanzen 

und solchen Pflanzen, deren Wurzel an der Basis mit 2 übergreifenden Quereinschnitten 

versehen waren. Geotropischer Pisum-Krümmungstest, 2 Testungen. Zahlen: 
t’-Auxineinheiten 














ef P 
- | | 
PR Suds Dalle de s 0 6,2 | ; 
IES 10-* + neutraler Extrakt aus Objekten ohne Wurzeln . . | 3,75 i <0,0002 
IES 10 + neutraler Extrakt aus Objekten mit angeschnitte- } <0,0002 
TOD OHS loi jee QU, à hha Ss » ie à 1,5 

Saurer Extrakt aus Objekten ohne Wurzeln . . . . . . . . 4,95 | 0.7 
Saurer Extrakt aus Objekten mit angeschnittenen Wurzeln. . | 4,75 E 


ist als die Konzentration in der Pflanze (wieder bezogen auf das Frischgewicht). 
Saure und neutrale Bestandteile wurden in getrennten Versuchen getestet,. die 
Ergebnisse sind in Tabelle 15 dargestellt. 

Des weiteren wurden dekapitierte, wurzellose, Knospen enthaltende Sproß- 
stümpfe (entsprechend den Versuchen 3—5 in Tabelle 14) nach der üblichen Methode 
bewurzelt, bei der einen Hälfte der Objekte die entstehenden Adventivwurzeln 
täglich entfernt, bei der anderen Hälfte belassen. Nach 6.Tagen wurden wieder 
die 1. Internodien (nach Abtrennung aller Adventivwurzeln) extrahiert und des 
weiteren wie oben verfahren. Der Versuch wurde sowohl an grünen als auch an 
etiolierten Pflanzen durchgeführt; neutrale und saure Fraktion wurden wieder 
getrennt getestet (Tabelle 16). 


Nach Tabelle 15 enthalten also die Pflanzen ohne Wurzeln, obwohl 
sie (Tabelle 13) weit mehr Adventivwurzeln bilden, nur ebensoviel 
Auxin wie die Pflanzen mit der durch Quereinschnitte isolierten Wurzel: 
d.h. die Quereinschnitte wirken in bezug auf eine Auxinanreicherung 
ebenso wie das Abschneiden der Wurzel. Nach Tabelle 16 enthalten die 
Objekte ohne Adventivwurzeln, obwohl sie (Tabelle 14) weit mehr neue 
Adventivwurzeln bilden, sogar weniger Auxin als die Objekte mit 
Adventivwurzeln (die gemeinsame statistische Sicherung der beiden 
P-Werte 0,005 und 0,14 über x? ergibt P = 0,0028); das kann durch den 


Tabelle 16. Auxin- und Hemmstoffgehalt der 1. Internodien dekapitierter Sproß- 

stümpfe ohne Primärwurzel, + Adventivwurzeln. 2 Versuche: Extraktion aus etio- 

lierten und (Zahlen in Klammern) aus grünen Pflanzen. Geotropischer Pisum- 
Krümmungstest, 2 Testungen je Versuch. Zahlen: t’-Auxineinheiten 








r | P 
BES han lier crate de mgierire: re 5,1 (4,9) | 
IES 10-* + neutraler Extrakt aus Objekten | ip <0,0002 (0,022) 
ohne Adventivwurzeln . . . . . . . . | 3,15 (3,9) | 
IES 10-* + neutraler Extrakt aus Objekten | | 0,0002 (<0,0002 
Er Nat 
Saurer Extrakt aus Objekten ohne | 
DR ee | 4,1 (4,6) | 


Saurer Extrakt aus Objekten mit : 
Adventivwurzeln . . . . . . . . . . . 5,45 (5,3) | 


| 0,005 (0,14) 
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laufenden Auxinverbrauch bei der stärkeren Adventivwurzelneubildung 
erklärt werden. — Eine Auxinanreicherung als Ursache für verstärkte 
Wurzelbildung scheidet bei den vorliegenden Versuchen aus. 

Nach Tabelle 15 bzw. 16 enthalten aber die Objekte mit angeschnitte- 
nen Primärwurzeln bzw. mit Adventivwurzeln weit mehr (neutrale) 
Hemmstoffe als die Objekte ohne Wurzeln. Gehalt an Hemmstoffen und 
Stärke der Adventivwurzelbildung sind negativ korreliert, hoher Hemm- 
stoffgehalt ist mit geringer Bewurzelung verbunden. Das Ergebnis macht 
die Bedeutung der wurzeleigenen Hemmstoffe für die Adventivwurzel- 
bildung sehr wahrscheinlich. 


Tabelle 17. Wirkung der ätherischen Extrakte aus Wurzeln etiolierter Pflanzen auf 
die Adventivwurzelbildung dekapitierter Sproßstümpfe ohne Wurzeln, aber mit 
Knospen. 2 Versuche. Zahlen: Adventivwurzeln je 10 Pflanzen 

















Ver- | | 
uch | 1. Welle 2. Welle | 3. Welle | 4. Welle | Gesamt 
NT. | 
| . | 
à té | T | | 
L'{Montmwllenssh cia... . | 27, |59 48 | 56 190 
| Gesamtextrakt . .. . . . . 88-127 47 | 18 123 
| EEE ELLE EEE 0 | | 0,0006 |<0,0002 
2 | an bouc . 31 |19 48 |21 | 119 
Extrakt, saure Fraktion . . . 34 |14 45 | 24 ' 117 
Extrakt, neutrale Fraktion . 33 |5 | 45 | 14 97 
Piel cathe rene : vers 0,0025 | 


Es genügt aber nicht, die Wirkung dieser Hemmstoffe im Auxintest 
zu untersuchen. Es muß auch die Wirkung der Extrakte auf die Wurzel- 
bildung selbst untersucht werden. Das geschah auf breiter Basis mit 
einer anderen Methöde (Lippert 1956b). Da für die vorliegenden 
Reagensglasversuche eine zu große Hemmstoffmenge benötigt wurde, 
wurden nur 2 Hemmstoffversuche in Reagensgläsern durchgeführt 
(Tabelle 17). Hier wurden die Wurzeln extrahiert, in denen der Hemm- 
stoff in größter Menge zu erwarten ist. Der erste Versuch zeigt eine 
Hemmung der 2. und 4. Welle durch den Gesamt-Ätherextrakt. Im 
zweiten Versuch, bei dem fraktioniert wurde und saure und neutrale 
Fraktion getrennt untersucht wurden, wird die Hemmung nur durch die 
neutrale Fraktion erreicht. Aber im zweiten Versuch ist der Effekt 
gering und nur in der 2. Welle signifikant. 


5. Ist der Wurzel-Hemmstoff ein Auxinantagonist ? 

Die Versuche dieses Abschnitts gehen von der Erkenntnis aus, daß 
die Wurzel mittels eines Hemmstoffes die Adventivwurzelbildung be- 
einflußt. Sie liefern außerdem weitere Beweise für diese Erkenntnis. 
Die eigentliche Fragestellung ist aber, ob der wirksame Hemmstoff in 
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Tabelle 18. Herabgesetzte Wirkung der Primärwurzel bei täglicher Auxinzufuhr. 
Dekapitierte Sproßstümpfe ohne Knospen, + Primärwurzel. 2 Versuche. Zahlen: 
Adventivwurzeln je 10 Pflanzen 

T 











Ver- | IES- | 
such | Konzen- 1. Welle | 2. Welle 3. Welle | 4. Welle | Gesamt 
Nr. | tration | | | 
1 | 107 | ohne Wurzel | 26 | 43 44 25 138 
| | mit Wurzel 30 36 | 0 25 | 91 
MIRE as ge bad sy _ 0,42 | <0,0002; | 
2 | 10% ohne Wurzel 35 68 65 47 | 215 
| mit Wurzel 33 60 LH 43 136 
| | P 0,43 | <0,0002 0,66 








ein anderes Glied des Wurzelbildungsvorganges eingreift als Auxin, 
oder ob es sich um einen Auxinantagonisten handelt. Im letzteren Falle 
müßte die Hemmung der Wurzelbildung durch (Primär- oder Adventiv-) 
Wurzeln wenigstens zum Teil dadurch aufgehoben werden können, daß 

Auxin zugeführt wird. 
Tabelle 19. Aufhebung der hemmenden Wirkungder Auf S.166 wurde bereits 
Primärwurzel bei starker Auzinzufuhr. Dekapitierte 
Sproßstümpfe ohne Knospen, + Primärwurzel. 
6 Versuche. Zahlen: Adventivwurzeln je 10Pflanzen tung ausgesprochen auf 
Grund des Befundes, 


eine derartige Vermu- 

















, IES-Gabe 
rk — —— 7 —| ohne | Mit p daß an knospenlosen, 
Nr Konzen- | Dauer |Wurzel ]Wurzel . 
, tration | (h) also auxinarmen Pflan- 
| zen die Hemmung -der 
1 10°, 24 | 196 | 72 | <0,0002  Wurzelbildung durch die 
2 |1/,x10-+; 24 | 327 | 284 | 0,76 Primi j = 
3—5 10-*| 24 | 413 | 481 | 0,009 rer rg 
6 10-24 48 | 408 | 699 0,0005 war als an Pflanzen mit 





Knospen, was sich be- 
sonders an der 4. Welle zeigte (Tabelle 8, Versuch 4—5). Aus diesem 
Grunde wurden dieselben Versuche, aber ohne Knospen und statt 
dessen unter täglicher Auxinzufuhr (10°? bzw. 1076 g/em*) durchgeführt 
(Tabelle 18). Ergebnis: Auch bei Auxinzufuhr wird (wie bei Knospen- 
gegenwart) die 4. Welle durch das Vorhandensein der Primärwurzel 
nicht gehemmt; selbst die Hemmung der 2. Welle ist nur noch sehr 
gering und nicht signifikant. Auxin wirkt also in gewissem Grade 
antagonistisch zu dem Wurzelhemmstoff. — Die Gesamt-Wurzel- 
bildung bleibt aber auch bei Auxinzufuhr (1077—10"6) durch die Primär- 
wurzel gehemmt. Die 2. Welle wird auch bei Auxinzufuhr durch die 
Wurzel ganz unterdrückt. 

Erhöht man die experimentell zugeführte IES-Konzentration noch 
mehr, dann kann jeder hemmende Einfluß der Wurzel aufgehoben werden. 
Entsprechende Versuche zeigt Tabelle 19, in der wegen der starken Be- 
wurzelung und der dadurch schwierigen Trennung der einzelnen Wellen 
voneinander nur die Gesamtbewurzelungszahlen gegeben werden. Die 


» 
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Tabelle zeigt, daB bei sehr hohen IES-Konzentrationen die Wirkung der 
Wurzel sogar in eine Förderung übergeht! Da auf S. 170 gezeigt wurde, 
daß derartige IES-Konzentrationen bei Anwendung der benutzten 
Methode nicht überoptimal für die Wurzelbildung sind, die Förderung 
also nicht darauf beruhen kann, daß durch einen Antagonisten aus der 
Wurzel eine durch zu hohe Auxinkonzentration verursachte Hemmung 
aufgehoben wird, läßt sich dieses Ergebnis nur mit der Annahme eines 
zweiten Wurzeleinflusses auf die Adventivwurzelbildung erklären, der den 
Charakter einer Förderung trägt. Diese Aufhebung der Wurzelhemmung 
durch starke Auxinzufuhr ist ein weiterer Beleg dafür, daß der hemmende 
Wurzeleinfluß auf der Abgabe eines Hemmstoffes, und zwar eines 
Auxinantagonisten beruht. 


Tabelle 20. Herabgesetzte Wirkung der Adventivwurzeln bei starker Auxinzufuhr. 
Dekapitierte Sproßstümpfe mit Knospen, ohne Primärwurzeln. IES-Gabe: 
täglich 105 g/em*. 2 gleiche Versuche. Zahlen: Adventivwurzeln je 10 Pflanzen 

















Ver- | | | 
— | 2. Tag 4. Tag 6. Tag | 11. Tag 
Nr. | | 
1 | Adventivwurzeln täglich entfernt . . 5 19 270 500 
| Adventivwurzeln belassen . . . . . 5 26 357 | 467 
Posts mistral doy) gran frssolisst 0,009! 0,21 
2 | Adventivwurzeln täglich entfernt. . 4 26 298 1454 
Adventivwurzeln belassen . . . . . 5 34 245 | 362 
Psy 8,0 nee SRN L MANS 50 0,10 | 0,015 








Gemeinsame Signifikanz der P-Werte 0,009 und 0,10 über 7?: P = 0,0035. 
Gemeinsame Signifikanz der P-Werte 0,21 und 0,015 über 7?: P = 0,01. 


Nun wächst bei der verwandten Methode die (in feuchter Luft be- 
findliche) Primärwurzel schlecht, ist also physiologisch nicht so aktiv, 
wie es Wurzeln normalerweise sind. Viel aktiver dürften die neu- 
gebildeten Adventivwurzeln sein, die kräftig wachsen. Deshalb wurde 
versucht, auch die von diesen Adventivwurzeln ausgehende Hemmung 
der Wurzelbildung dadurch aufzuheben, daß IES zugeführt wird. Diese 
Versuche, die den Versuchen 3—5 der Tabelle 14 entsprechen, waren 
nicht sehr eindeutig (Tabelle 20): Bei täglicher Zufuhr von TES 1075 ge- 
lingt es zwar, die Hemmung durch die Adventivwurzeln aufzuheben und 
in eine leichte Förderung umzuwandeln, aber nur zu Beginn des Versuchs. 
Gegen Ende des Versuchs setzt sich die übliche Hemmung durch die 
stehengelassenen Adventivwurzeln wieder durch, wenn auch nicht stark 
und nicht signifikant. Aber es wird auch hier der hemmende Einfluß der 
Wurzeln durch hohe IES-Konzentrationen merklich abgeschwächt. 

Daß diese Abschwächung spezifisch auf die hemmende Wurzelwirkung gerichtet 


ist, und daß nicht die starke Förderung der Wurzelbildung durch IES den Unter- 
schied zwischen wurzellosen Pflanzen und solchen mit Adventivwurzeln nur über- 
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deckt, soll Tabelle 21 zeigen. Es handelt sich um dasselbe Experiment wie die in 
Tabelle 20 dargestellten, nur daß nicht täglich IES 10-5, sondern einmal 16 Std 
IES 10" geboten wurde. Der Effekt dieser Behandlung ist bei täglicher Entfernung 
der neugebildeten Adventivwurzeln etwa ebenso stark wie der einer täglichen 
105 IES-Gabe, aber die stehengelassenen Adventivwurzeln hemmen hier, da die 
IES nur vorübergehend einwirkte, weitaus stärker. 


Tabelle 21. Wie Tabelle 20, aber nicht tägliche Zufuhr von IES 1075, sondern einmal 
16stündige Zufuhr von IES 10-4. 1 Versuch 








| 11.Tag | P 
| 
Adventivwurzeln täglich entfernt . . . . . . . 418 . 
Adventivwurzeln belassen. . . . . . . . . . . 160 } <0,0002 


6. Versuch, den wirksamen Hemmstoff durch ein wäßriges Milieu von einer 
Pflanze auf die andere zu übertragen 

Diese Versuche schlugen fehl. Es wurde als Donator jeweils eine Pflanze 
(dekapitierter Sproßstumpf, mit Knospen, ohne Primärwurzel) in ein Reagensglas 
gesetzt. Die Hälfte der Pflanzen durfte sich bewurzeln, bei der anderen Hälfte 
wurden die Wurzeln täglich entfernt. Eine dritte Gruppe von Reagensgläsern blieb 
vorläufig leer. 7 Tage später, wenn die Adventivwurzeln gut entwickelt waren, 
wurde als Receptor eine zweite Pflanze (dekapitierter Sproßstumpf, mit oder ohne 
Knospen, ohne Primärwurzel) in dasselbe Reagensglas mit hineingesetzt. Niemals 
wurde, weder durch die wurzellosen noch durch die bewurzelten Donatorpflanzen, 
ein (fördernder oder hemmender) Effekt auf die Bewurzelung der Receptorpflanzen 
erzielt. > 

7. Versuche mit Cumarin 

In einigen früheren Arbeiten (LIBBERT 1954, 1955a, c) verhielten sich 
bestimmte, aus der Wurzel stammende Hemmstoffe in mancher Hinsicht 
ähnlich wie Cumarin in sehr geringer Konzentration. Darum wurden 
Bewurzelungsversuche mit Cumarin durchgeführt. Allein geboten, 
wirkte Cumarin (107#—10"5 g/em*) überhaupt nicht auf die Wurzel- 
bildung, nur die Konzentration 1074 tötete vor Einsetzen der 2. Welle 
die Objekte ab. Diese negativen Ergebnisse gelten für dekapitierte 
Sproßstümpfe ohne Wurzeln, mit oder auch ohne Knospen. 
Wurden aber an knospenlosen Objekten gleichzeitig IES (10-7) 
und Cumarin geboten, dann konnte die durch IES erzielte Bewurze- 
lungsförderung durch Cumarin zum geringen Teil aufgehoben werden 
(Tabelle 22). 

Die hemmende Cumarin-Wirkung erstreckt sich aber nur auf die 
2. und 4. Welle. Die 3. Welle wird sogar leicht (nicht signifikant) ge- 
fördert: Die Wurzeln dieser Welle (0-Wurzeln) entstehen über dem 
Flüssigkeitsspiegel und sind deshalb der Cumarinwirkung nicht direkt 
ausgesetzt. Die leichte Förderung der 3. Welle könnte ursächlich mit der 
Hemmung der 2. und 4. Welle zusammenhängen: Konkurrenz der ent- 
stehenden Wurzeln untereinander vermittels Hemmstoffen. 
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Tabelle 22. Einfluß von Cumarin auf die Adventi lbildung bei gleichzeitiger 
Zufuhr von IES. Dekapitierte SproBstümpfe ohne Knospen, ohne Wurzeln. 
Tagliche Cumarin- und Auxinzufuhr. 1 Versuch. Zahlen: Adventivwurzeln je 








10 Pflanzen 
|1.Welle| 2. Welle | 3. Welle | 4. Welle Gesamt 
| | | 
Kontrolle. . . . | 27 | 24 } P = 0,0009 | 25 3 } P = 0,001 79 
TES BOF EME a | 44 | 54 | 16 139 
IES 107 + Cu- | P = 0,0012 | P = 0,0025 
marin 107 . . 26 | 23 68) P=0,05 4 121 
IES 10-7 + Cu- | | | 
marin 10 . . 27 | 27 70 | 2 126 


Die Tatsache, daß Cumarin an knospenlosen Objekten bei IES 10-7-Gabe 
hemmend wirkt, dagegen nicht an Objekten mit Knospen (die ebenfalls selbst 
Auxin liefern, und zwar in einer der experimentellen Zufuhr von IES 1077 äquivalen- 
ten Konzentration), ließe sich mit dem Vorliegen des zweiten Knospenfaktors 
(s. S. 169) in Zusammenhang bringen. Es sind aber auch andere Erklärungen 
möglich, so daß darüber keine Spekulationen angestellt werden sollen. 


IV. Ergänzende Versuche mit der Erbsensorte ,,Saæa‘* 
Es wurde auf $. 164 erwähnt, daß der Abiauf der Adventivwurzel- 
bildung bei 4 von 5 untersuchten Erbsensorten gleichartig verliefe. Die 


Tabelle 23. Abweichender Ablauf der Adventivwurzelbildung bei der Erbsensorte 
„Saxa‘‘ (die entsprechenden Versuche mit der Sorte ‚Senator‘ s. Tabelle 8, Ver- 
such 1—3). Dekapitierte Sproßstümpfe ohne Knospen. 2 Versuche. 
Zahlen: Wurzeln je 10 Pflanzen 





| 1.Welle | 2.Welle | 3.Welle | 4.Welle | Gesamt 





Ohne Warst | 0 ‘| 2 | 29 | 2 | ‘4 
Mit Wurzel. | 0 Bir: deh? domine 


Sorte ,,Saxa‘‘ verhält sich anders: Tabelle 23. Es gibt bei dieser Sorte 
keine 1. Welle. Die Bewurzelung setzt erst am 5. Tag ein und erreicht am 
7. Tag ihr erstes Maximum, koinzidiert also mit der 2. Welle bei den 
anderen 4 Erbsensorten. Das Fehlen einer Welle geht auch daraus 
hervor, daß bei ,,Saxa‘‘, ganz im Gegensatz zu den in Abb. 2 dargestellten 
Verhältnissen, an der Einzelpflanze die Entfernung der neuentstehenden 
Adventivwurzeln von der Basis bis zum Einsetzen der 3. Welle (0-Wur- 
zeln) ständig steigt. Während bei ,,Senator‘‘ durch das Vorhandensein 
der Wurzel (wenn Knospen fehlen) alle Wellen bis auf die erste fast 
unterbunden werden (Tabelle 8, Versuch 1—3 und Abb. 4), geht der 
Einfluß bei ,,Saxa‘‘ noch weiter: Es findet bei Vorhandensein der Wurzel 
so gut wie gar keine Bewurzelung mehr statt (Tabelle 23). 

Im Zusammenhang mit dem Fehlen der 1. Welle bei ,,Saxa“ sind die 
folgenden beiden Beobachtungen wichtig: 
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1. Werden isolierte 1. Internodien der Sorte ,,Saxa“ nach der Petri- 
Schalenmethode zur Bewurzelung ausgelegt, dann erfolgt ohne IES- 
Zufuhr keine Wurzelbildung, dgl. auch nicht bei niedrigen IES-Konzen- 
trationen, sondern erst bei IES 10°® und optimal bei 1074. Bei den 
übrigen Erbsensorten (LIBBERT 1956a, Tabelle 1) bewurzelt sich das 
1. Internodium ohne IES; die Abhängigkeit von der IES-Konzen- 
tration weist 2 Optima auf: Bei 10°” und bei 10°. Die Bewurzelung 
ohne IES und das erste Optimum bei 10° stellen bei den anderen 
Sorten die Wurzelbildung aus bereits vorhandenen Wurzelanlagen dar. 
Diese fehlt also bei der Sorte „Saxa‘“. 

2. Werden Erbsen so tief in feuchten Sand gepflanzt, daß beim 
Keimen das 1. Internodium im Sand bleibt, dann entstehen nach einiger 
Zeit (an der völlig intakten Pflanze) am 1. Internodium einige (1-5) 
Adventivwurzeln. Das gilt für alle untersuchten Erbsensorten (,,Senator‘, 
‚Wunder von Kelvedon“, ,,Überreich‘ und „‚Allerfrüheste Mai‘) bis auf die 
Sorte ,,Saxa‘‘, bei der auf diese Weise keine Bewurzelung zu erzielen ist. 

Es ist auf Grund dieser Versuche anzunehmen, daß die Adventiv- 
wurzeln der 1. Welle aus vorgebildeten Wurzelanlagen entstehen (vgl. 
Diskussion). 

Diskussion 
1. Der Einfluß der Knospen 


End- und Seitenknospen beeinflussen die Wurzelbildung qualitativ 
gleichartig (s. S.165). Anhand der vorliegenden Versuche können 
(bedingt durch die Methodik) für Seitenknospen mehr experimentelle 
Aussagen gemacht werden als für Endknospen. 

Die Förderung der Adventivwurzelbildung durch Knospen, und zwar 
sowohl der Wurzelbildung de novo (Abschnitt II) als auch der Wurzel- 
bildung aus Wurzelanlagen (Abschnitt I) geht aus vielen Versuchen 
dieser Arbeit hervor. 

Diese Förderung ist für Seitenknospen (PLETT 1921, van DER LEK 1924, 1933, 
1934, Went 1929, BourLLENNE und Went 1933, MorıscH 1935) und für End- 
knospen (Dosri 1926, KEEBLE, NELSON und Snow 1930, BÜRCKNER 1934, 
SKooG 1944) lange bekannt, hormonale Zusammenhänge wurden erstmals von 
VAN DER LEK (1924) angenommen. Auch ruhende, sogar eingegipste Knospen 
können fördern (VAN DER LEK 1924). Bei manchen Pflanzen (z. B. BOUILLENNE 
und BELTCHEVA 1932, BOUILLENNE und WENT 1933)und in manchen Jahreszeiten 
(VAN DER LEK 1933) fördern Knospen nicht. Unter Umständen können Knospen 
sogar die Wurzelbildung hemmen (VAN DER LEK 1924, 1934); darauf gehe ich in 
einer anderen Arbeit ein (1956b). 

Zum Teil besteht der Knospeneinfluß aus einer Lieferung von Auxin, 
und zwar unter den Bedingungen der vorliegenden Versuche in einer 
Menge, die der äußerlichen Zufuhr von IES 10°? g/cm? etwa äquivalent 
ist; denn während an knospenlosen Objekten IES 10-7 die Adventiv- 
wurzelbildung deutlich fördert, unterbleibt diese Förderung an Objekten 


» 
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mit Knospen (Tabelle 10, Tabelle 1). — DaB die Knospen mittels 
Auxinlieferung die Wurzelbildung beeinflussen, geht z. B. aus Arbeiten 
von Went (1938), GEIGER-HUBER (1940), OVERBEEK und GREGORY 
(1945) hervor. Auch daB der KnospeneinfluB unter bestimmten Ver- 
suchsbedingungen ausgesprochen polar ist (S. 165), läBt sich mit einer 
Förderung über eine Auxinlieferung erklären. 


Daneben gibt es aber noch einen Einfluß der Knospen auf die Adventiv- 
wurzelbildung von anderer als Auxinnatur. Auch wenn eine etwa 100 bis 
1000mal höhere Auxinkonzentration geboten wird, als sie von den 
Knospen geliefert werden kann, macht sich eine deutliche Förderung 
durch die Knospen bemerkbar (Tabelle 11). Allerdings tritt sie erst auf, 
wenn die Knospen zu kräftigen Sprossen austreiben (4. Welle). An 
isolierten 1. Internodien, die nicht vom Kotyledo her ernährt werden, 
und an denen die Knospen nur schwach treiben, läßt sich die Über- 
legenheit längerer Internodien über kürzere (hinsichtlich der Wurzel- 
bildung) weder durch IES allein (Tabelle 4) noch durch Knospen allein 
(Tabelle 5) aufheben, wohl aber durch beide, Knospen und IES, zu- 
sammen (Tabelle 5). Das ist insofern von Bedeutung, als hier ein 
Zusammenhang bestehen kann mit einem Wurzelbildungsfaktor, der 
(LIBBERT 1956a) in der SproBachse von Pisum-Internodien vorkommt 
und im einzelnen Internodium bevorzugt apikal angereichert ist (Liefe- 
rung aus Knospen ?). Dieser Faktor, der sog. Faktor X, kann für die 
Überlegenheit der längeren Internodien über die kürzeren mitverant- 
wortlich sein; und da diese Überlegenheit nur bei Anwesenheit von 
Knospen (plus Auxin) verschwindet, wird dieser Faktor tatsächlich aus 
den Knospen stammen. 

Diese Annahme erklärt auch eine kleine Diskrepanz: Nur bei gleichzeitiger 
Darbietung von IES können die Knospen die Überlegenheit der längeren Inter- 
nodien aufheben. Da aber die Knospen selbst eine Auxinmenge liefern, die für das 
Auswachsen der Wurzelanlagen optimal ist, erscheint dieses Ergebnis paradox. 
Die bereits (1956a) diskutierten Eigenschaften des Faktors X geben die Erklärung: 
Es wurde angenommen, daß dieser Faktor eine Verbindung mit IES eingeht, und 
daß zwischen dem Reaktionsprodukt einerseits und den Einzelkomponenten ande- 
rerseits ein Gleichgewicht bestünde. Dann muß bei stärkerer Erhöhung der Kon- 
zentration der einen Komponente (IES) eine verstärkte Bildung des Reaktions- 
produktes einsetzen, und es kann aus diesem Grunde ein verstärkter Abfluß dieses 
Faktors aus den Bildungsorganen (Knospe) erfolgen. Das erklärt den hohen (IES 
1075) Auxinbedarf, um, bei Anwesenheit der Knospe, den Einfluß der Internodien- 
länge auf die Wurzelbildung aufzuheben. — Diese Erklärung setzt voraus, daß der 
Faktor X nicht nur in die Wurzelbildung de novo eingreift, sondern auch in die 
Wurzelbildung aus Wurzelanlagen, um die es sich bei den geschilderten Versuchen 
am 1. Internodium handelt. Das wurde bei der bisherigen Diskussion des Faktors X 
(1956a) noch offen gelassen. 

Eine ganze Reihe von Literaturangaben zeigt, daß es andere die Wurzel- 
bildung beeinflussende Knospenfaktoren gibt als Auxin: WENT (1934) und Tur- 
MANN und WENT (1934) erhielten an Pisum auch bei Auxindarbietung ohne Knospen 
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keine Wurzelbildung; gleiches fand RAPPAPORT (1939) an Cordyline; WENT und 
THIMANN (1937) vermuteten eine doppelte Knospenwirkung auf die Wurzelbildung, 
eine davon sollte in Auxinlieferung bestehen; nach OVERBEEK und GREGORY 
(1945) férdern auch bei Auxingegenwart die Knospen leicht die Wurzelbildung 
an Hibiscus (die Hauptknospenwirkung besteht nach diesen Autoren aber in einer 
Auxinlieferung); SKo0G (1944) erhielt an Gewebekulturen erst dann Wurzel- 
bildung, wenn bereits Sprosse vorhanden waren, Auxin konnte den SproBeinfluB 
nicht ersetzen; auch GAUTHERET (1944) und Camus (1949) sowie auch Way (1954) 
nahmen einen wurzelbildend wirkenden Knospenfaktor an, der nicht mit Auxin 
identisch ist. — DaB eine Wurzelbildung auch ohne Anwesenheit von Knospen 
und Blättern erfolgen kann (DoRFMÜLLER 1938, WENT 1938, Hrrcacock und 
ZIMMERMAN 1938, GuTHRIE 1938, 1939, LINDNER 1940, DE Ropp 1947, LIBBERT 
1956a) ist kein Einwand gegen die Beteiligung solcher Faktoren an der Wurzel- 
bildung: Die betreffenden Knospenfaktoren kénnen auch im Stengelgewebe mehr 
oder weniger reichlich vorhanden sein, wie etwa der Faktor X in den Erbsen- 
internodien. ’ 


2. Der Einfluß der Wurzel 


Es ist lange bekannt, daß ein Abschneiden der Primärwurzel die 
Adventivwurzelbildung stark fördert (s. Tabelle 8) oder gar ermöglicht 
[WENT (in BouILLENNE und WENT) 1933: „La présence d’une racipe 
combat la formation des nouvelles !“]. 

Die Verletzung (Wundhormon) ist aber nicht die Ursache für diese 
Erscheinung: 1. hatten (S. 170) anhaltende Verletzungen in Form von 
Längsschnitten keinen Einfluß auf die Wurzelbildung, und 2. wurde auch 
durch zwei tiefe Quereinschnitte in die Wurzelbasis (Tabelle 13) kein 
oder nur ein schwacher Effekt erreicht. 3. gibt es in der einschlägigen 
Literatur keinen unanfechtbaren Beweis dafür, daß im Zuge einer Ver- 
letzung auftretende Wundhormone einen Einfluß auf die Adventiv- 
wurzelbildung nehmen (vgl. die Literaturbesprechung LIBBERT 1956 c). 

Ebensowenig kann eine Auxinstauung der einzige wirksame Faktor 
sein. 1. fördert das beiderseitige tiefe Einschneiden der Wurzelbasis, 
das zu ebenso starker Auxinstauung führt wie völlige Entfernung der 
Wurzel (Tabelle 15), die Wurzelbildung gar nicht oder im Vergleich zu 
der durch völlige Wurzelabtrennung erzielten Förderung nur unwesent- 
lich (Tabelle 13); 2. hemmen die bereits entstandenen, stehengelassenen 
Adventivwurzeln die weitere Adventivwurzelbildung stark, ohne die 
Auxinstauung herabzusetzen (eher das Gegenteil, Tabelle 16); und 
3. wird bei zusätzlicher Auxinzufuhr die Förderung der Wurzelbildung 
durch ein Abschneiden der Hauptwurzel (oder: Die Hemmung durch die 
vorhandene Wurzel) aufgehoben (Tabelle 18, 19, 20). Das Gegenteil 
müßte erwartet werden, wenn nur die Auxinstauung wirksam sein 
sollte. 

Dagegen kann gezeigt werden, daß die Wurzelwirkung auf eine 
dritte, noch nicht erwogene Möglichkeit zurückgeht: Die intakte Wurzel 
gibt an den Sproß Hemmstoffe ab, die die Adventivwurzelbildung verhindern 
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oder zumindest hemmen: 1. enthält ein Steckling, an dem sich noch 
eine durch zwei tiefe Quereinschnitte abgetrennte Wurzel befindet, 
wohl ebensoviel Auxin, aber mehr Hemmstoffe als ein wurzelloser 
Steckling (Tabelle 15), und er bewurzelt sich schlechter (Tabelle 13); 
2. enthalten Objekte mit Adventivwurzeln im Stengel etwas mehr 
Auxin, aber viel mehr Hemmstoffe als solche ohne Adventivwurzeln 
(Tabelle 16), und sie bewurzeln sich schlechter (Tabelle 14); und 3. 
hemmen aus der Wurzel gewonnene Extrakte die Adventivwurzel- 
bildung (Tabelle 17); 4. wird die Wurzelbildung an isolierten Inter- 
nodien selbst durch das kurze Hypokotyl gehemmt (Tabelle 6), das also 
ähnlich wie die Wurzel zu wirken scheint, wobei die gewählte Versuchs- 
anordnung den Einfluß der Verletzung und den einer Auxinstauung 
ausschließt. 

Einige Anhaltspunkte liegen dafür vor, daß der wirksame, von der 
Wurzel abgegebene Hemmstoff ein Auxinantagonist ist: 1. hemmen die 
Wurzeln bei Anwesenheit von viel Auxin weit schwächer (Tabelle 18—20) ; 
2. ist der Wurzeleinfluß auch bei Anwesenheit von Knospen (die Auxin 
liefern!) geringer als an knospenlosen Objekten (Tabelle 8); 3. scheint 
umgekehrt das Vorhandensein von Wurzeln den fördernden End- 
knospeneinfluß zu reduzieren (S. 167, Tabelle 9), ein Ergebnis, das aller- 
dings nicht signifikant ist. 

Die eben erwähnte Tatsache, daß Auxinzufuhr die Hemmung der Adventiv- 
wurzelbildung durch die Primärwurzel aufhebt, gilt für die an allen Teilen des 
regenerierenden Internodiums entstehenden Adventivwurzeln mit Ausnahme 
derer, die nach Abtrennung der Primärwurzel direkt an der basalen Schnittfläche 
entstehen (Tabelle 18). Das sind die Adventivwurzeln der „3. Bewurzelungswelle“. 
Das ist verständlich; denn es soll nicht abgestritten werden, daß eine Auxin- 
anreicherung als Folge der Abtrennung der Hauptwurzel und als Ursache verstärk- 
ter Wurzelbildung auftritt; nur soll gezeigt werden, daß daneben auch der Fortfall 
von Hemmstoffen als Bindeglied zwischen Wurzelabtrennung und verstärkter 
Wurzelbildung erscheint. Die an der basalen Schnittfläche entstehenden Adventiv- 
wurzeln beweisen bereits durch ihre Lokalisation, daß sie auf eine verstärkte Auxin- 
anreicherung an einem durch die Schnittführung willkürlich festgelegten Ort 
zurückzuführen sind. 

Bezüglich der Ansicht, daß der Wurzelhemmstoff ein Auxinantagonist sei, 
muß allerdings gesagt werden, daß, obwohl die Versuche dieser Arbeit diese An- 
sicht stützen, von einem definitiven Beweis dafür noch nicht die Rede sein kann. 
Über entsprechende Untersuchungen hoffe ich später berichten zu können. 

Obwohl die Abgabe von Hemmstoffen, die spezifisch die Adventivwurzelbildung 
beeinflussen, durch die Wurzel bisher noch nicht erwogen wurde, finden sich bei 
aufmerksamer Durchsicht der Literatur sehr viele Hinweise darauf. Sämtliche 
Belege dafür werden im Zusammenhang mit der genaueren Untersuchung der 
wirksamen Hemmstoffe (LiBBERT 1956b) zusammengefaßt, so daß hier die Lite- 
ratur über den Einfluß der Wurzel auf die Adventivwurzelbildung nicht besprochen 
zu werden braucht. 

Die auffällige Tatsache, daß dann, wenn der hemmende Einfluß 
der Wurzel auf die Adventivwurzelbildung durch starke, aber keinesfalls 
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überoptimale IES-Zufuhr aufgehoben wird, eine Fôrderung durch 
die Wurzel übrigbleibt (Tabelle 19, 20), die normalerweise durch die 
stärkere Hemmung überdeckt wird, wurde schon auf S. 177 erwähnt. 
Es kann sich um eine Lieferung von Wirkstoffen, etwa Bestandteilen 
des Rhizokalin-Komplexes (LIBBERT 1956a), handeln. Auch dafür gibt 
es Parallelen: WENT (1938) konnte zeigen, daß bei apikaler Applikation 
konzentrierter Auxinpaste auf dekapitierte Pisum-Stecklinge unter der 
Bedingung etwas mehr Adventivwurzeln entstehen, daß die Primär- 
wurzel nicht entfernt wurde. Auch STEPHENSON (1943) fand einen 
fördernden Wurzeleinfluß auf die Adventivwurzelbildung, der durch ein 
Nährmedium besser übertragen wurde als die gleichzeitig nachgewiesene 
hemmende Wirkung. 


3. Der periodische Ablauf der Adventivwurzelbildung 


Bei guter Ernährung des regenerierenden Internodiums (wenn die 
Keimblätter vorhanden sind) und guter Wasserversorgung läuft die 
Adventivwurzelbildung in vier Perioden (,,Wellen‘“) ab (Abb. 1—5). 
Bei Berücksichtigung der Ergebnisse aller Abschnitte dieser Arbeit ge- 
winnt man über die Entstehungsgeschichte der einzelnen Bewurzelungs- 
wellen Klarheit. 

Am leichtesten fällt das bei der 1. Welle, weil eine Erbsen- 
sorte zur Verfügung steht (,,Saza“) bei der diese erste Welle fehlt 
(Abschnitt 4). Die Versuche mit dieser Sorte lassen erkennen, daß 
es sich bei der 1. Welle um das Auswachsen vorgebildeter Wurzelanlagen 
handel. Das stimmt auch mit morphologischen Beobachtungen 
überein. SCHMIDT (1956) fand bei der Erbsensorte ‚Senator‘ an 
1. Internodien je 1—5 Wurzelanlagen; und in allen Versuchen dieser 
Arbeit umfaßte die 1. Welle 25—35 Wurzeln je 10 Pflanzen. Die 
1. Welle ist von allen in dieser Arbeit untersuchten Faktoren unab- 
hängig: von den Knospen (Tabelle 7), von Auxin (Tabelle 10), von 
der Wurzel (Tabelle 8), von extrahierten Hemmstoffen (Tabelle 17). 
Dadurch unterscheidet sie sich von allen anderen Wellen. Der Grund 
ist wohl, daß der Auxinbedarf für das Austreiben von Wurzel- 
anlagen sehr gering ist (optimal ist etwa TES 1077 g/cm?: LiBBERT 
1956a), und daß dieser Konzentration äquivalente Auxinmengen in 
den mit Kotyledonen ausgerüsteten Internodien vorhanden sind. 
Hemmende Faktoren (Auxinüberschuß, Hemmstoffe) können das 
Auswachsen der Wurzelanlagen zwar verzögern; aber im Endeffekt 
wachsen doch stets alle vorhandenen Anlagen aus, so daß die Zahl 
der Wurzeln der 1. Welle konstant bleibt. Die Entstehung dieser 
Wurzeln ist keine Regenerationserscheinung, sie erfolgt bei genügender 
Feuchtigkeit auch an der intakten Pflanze. 
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Alle übrigen Wellen werden durch Knospen (Tabelle 7) und durch 
IES (Tabelle 10) gefördert. Es handelt sich um Neubildungen, deren 
Auxinoptimum viel höher, über 10-4 g/em® liegt ($S.170, vgl. auch 
LiBBERT 1956a). Das Einsetzen der 2.—4. Welle wird dann, wenn der 
Stengel auxinarm ist, durch das Abschneiden der Wurzeln induziert 
(Abb. 4), ist also eine Regenerationserscheinung. 

Die Wurzeln der 2. Welle entstehen, bevor nach Abschneiden der 
Primärwurzel eine basale Auxinanreicherung stattfindet, als Folge des 
Wegfalls der von der Wurzel ausgehenden Hemmung (Abb. 4). Sie verteilen 
sich über die ganze Lange des regenerierenden Internodiums. Bei guter 
Wasser- und Auxinversorgung und herabgesetzter Aktivität der Wurzel 
(Wurzel in feuchter Luft nur langsam wachsend) entstehen sie auch, 
ohne daß die Wurzel entfernt wird; aber in geringer Zahl (z. B. Tabelle 8, 
Versuch 4—7; Tabelle 18): Über ihre Entstehung entscheidet also ein 
Auxin-Hemmstoff-Gleichgewicht. Das geht gut daraus hervor, daß die 
2. Welle nicht nur durch Vorhandensein der Wurzel (Tabelle 8), sondern 
auch durch experimentelle Zufuhr der extrahierten Wurzelhemmstoffe 
gehemmt werden kann (Tabelle 17), und daß die Hemmung durch 
Auxinzufuhr herabgesetzt oder aufgehoben wird (Tabelle 18). — Daß die 
2. Welle, ebenso wie die erste, basal einsetzt und das Internodium 
, hinaufsteigt“ (Abb. 1B, Abb. 2), wird auf 2 Komponenten beruhen: 
Der größten Bewurzelungstendenz basaler Internodienteile durch ihr 
geringes ,,Physiologisches Alter“ (LIBBERT 1956a) und dadurch, daß die 
Auxinkonzentration im basalen Teil des Internodiums am höchsten, im 
apikalen Teil am geringsten ist. 

Auch die Entstehung der Wurzeln der 3. Welle, die streng auf die 
Basis des regenerierenden Internodiums lokalisiert ist, wird theoretisch 
durch ein Auxin-Hemmstoff-Gleichgewicht geregelt. Hier ist das 
Gleichgewicht jedoch stark zur Seite des Auxins verschoben. Die 
3. Welle geht auf die basale Auxinanreicherung zurück. Infolgedessen 
wird ihre Entstehung nicht nur bei geringem Auxingehalt, sondern stets, 
durch das Abschneiden der Wurzel induziert (Vorhandensein der Wurzel 
unterdrückt die 3. Welle völlig), wobei aber weniger der Fortfall der von 
der Wurzel ausgehenden Hemmstofflieferung als die Schaffung einer 
Schnittfläche und die damit verbundene Möglichkeit einer basalen 
Auxinstauung wirksam ist. Durch Zufuhr der extrahierten Hemmstoffe 
wird die 3. Welle wegen des hohen Auxingehalts an ihrem Entstehungs- 
ort nicht beeinflußt (Tabelle 17); und die völlige Unterdrückung der 
3. Welle durch Vorhandensein der Wurzel kann durch Auxinzufuhr 
nicht aufgehoben werden (Tabelle 18), weil sie nicht auf Hemmstoff- 
lieferung der Wurzel beruht. Daß aber auch in die Wurzelbildung 
während der 3. Welle der Hemmstoff mit eingreift, zeigen die 
Tabellen 13 und 14. 
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Gleichzeitig mit dem Einsetzen der 3. Welle hört die 2. Welle auf. 
Sicherlich ist das eine Konkurrenzerscheinung, die auf der starken 
Hemmstoffabgabe der in großer Menge an der Basis entstehenden 
Wurzeln beruht. Das Abklingen der 3. Welle wird mit dem 
lokalen Verbrauch von bestimmten (möglicherweise unspezifischen) 
Wurzelbildungsfaktoren am Bildungsort zu erklären sein. In dem 
Maße, wie diese Faktoren nachgeliefert werden, läuft die 3. Welle 
langsam weiter. 

Die Deutung der 4. Welle bereitet die meiste Schwierigkeit. Da diese 
Wurzeln sich wieder entlang der ganzen Achse des regenerierenden Inter- 
nodiums bilden, wäre eine Deutung ganz analog der Entstehung der 
Wurzeln der 2. Welle möglich. Sie kann darum wieder einsetzen, weil 
infolge der Abnahme der Wurzelbildung an der Basis (3. Welle). die 
Konkurrenz (Hemmstoffabgabe) nachläßt. Warum setzt aber die 4. Welle 
wieder an der Basis (Abb. 1B, Abb. 2) ein? Sicherlich ist hier die (im 
Unterschied zur 2. Welle) nun vorhandene basale Auxinanreicherung 
stärker beteiligt. Die Beobachtung, daß die 4. Welle meist in periodischer 
Wiederkehr mehrfach an der Basis ansetzt, so daß es aussieht, als gingen 
laufend Bewurzelungsimpulse von der basal ablaufenden 3. Welle aus 
(S. 163, Abb. 2), ist mit dieser Ansicht in Zusammenhang zu bringen: 
Sicherlich gibt es in der Folge des durch eine derart tiefgehende Opera- 
tion, wie es die Entfernung der Wurzel darstellt, stark durcheinander 
geratenen Auxinstoffwechsels lokale Auxinstauungen nicht nur an-der 
äußersten Basis, sondern auch an verschiedenen Orten des Internodiums, 
die sich dann, wenn der Auxintransport an einer Stelle blockiert wird, 
nach rückwärts, d.h. apikalwärts, fortpflanzen. Dem kann dann die 
Adventivwurzelbildung folgen. — In der 4. Welle erhält der Hemmstoff 
wieder größere Regulationsfunktion als in der 3. Welle, was sich darin 
ausdrückt, daß die 4. Welle wie die 2. durch Hemmstoffzufuhr gehemmt 
werden kann (Tabelle 17), und daß die Hemmung der 4. Welle durch die 
Wurzel (ebenso wie bei der 2. Welle) durch IES (Tabelle 18) sowie auch 
durch die Knospen (Tabelle 8) aufgehoben werden kann. — 

Über den periodischen Verlauf der Adventivwurzelbildung geht aus einer Ver- 
öffentlichung von MÜLLER (1935) einiges hervor: MÜLLER verfolgte an einknotigen 
Tradescantia-Stecklingen den täglichen Verlauf der Adventivwurzelbildung, die 
zunächst aus Wurzelanlagen im Knoten erfolgte, und erfaßte sie kurvenmäßig. 
Sie erhielt an beblätterten Stecklingen Kurven, die im Anfang zweigipflig waren 
(mit Bewurzelungsmaximalwerten am 4. und 6. Tag); das ist bei 3 von 4 Kurven 
sichtbar. Bei Auxinzufuhr erfolgte regelmäßig ein erneuter Kurvenanstieg vom 
8. bis 10. oder vom 12. bis 13. Tag; auch MÜLLER setzte diesen erneuten Anstieg 
mit Wurzelneubildungen in Zusammenhang. Bei unbeblätterten Stecklingen (mit 
Auxinzufuhr) zeigten nur 2 von 3 Kurven anfangs schwache Zweigipfligkeit, die 
dritte gar nicht. 

Eine ausführliche Literaturbesprechung des Einflusses besonders der Wurzel, 
aber auch von Knospen, Blättern usw. vgl. Sammelreferat LIBBERT 1956c. 
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Wiehtigste Ergebnisse 

1. Knospen haben einen doppelten Einfluß auf die Adventivwurzel- 
bildung: a) Eine Förderung durch Lieferung von Auxin; b) eine Förde- 
rung durch einen anderen Faktor, der auch in der Sproßachse vorhanden 
ist, der die unterschiedliche Bewurzelungsfähigkeit verschieden langer 
isolierter Internodien bewirkt, und der an Internodien mit Kotyledonen 
erst dann wirkt, wenn die Knospen kräftig treiben. 

2. An isolierten Internodien hemmt eventuelles Vorhandensein des 
Hypokotyls die Wurzelbildung. 

3. Abschneiden der Wurzel fördert die Adventivwurzelbildung. 
a) Das beruht nicht auf einer Wundhormonwirkung: Verletzungen allein 
sind wirkungslos. b) Das beruht nicht allein auf einer basalen Auxin- 
stauung, sondern auch auf dem Fortfall eines von der Wurzel gelieferten 
Hemmstoffes, der die Adventivwurzelbildung beeinflußt, denn: c) unter 
verschiedenen Versuchsbedingungen kann trotz Anwesenheit von Wurzeln 
basale Auxinstauung erreicht werden; dann enthält der regenerierende 
Teil trotz gehemmter Adventivwurzelbildung viel Auxin, aber auch viel 
Hemmstoff. 

4. Der aus Wurzeln mit Ather extrahierbare Hemmstoff hemmt die 
Adventivwurzelbildung. 

5. Die von der Wurzel ausgehende Hemmung der Wurzelbildung 
kann durch Indol-3-Essigsäure aufgehoben und durch austreibende 
Knospen herabgesetzt werden. 

6. Bei Aufhebung der von der Wurzel ausgehenden Hemmung durch 
IES wird ein zweiter, die Adventivwurzelbildung fördernder Einfluß der 
Wurzel deutlich. 

7. Bei guter Nährstoff- und Wasserversorgung verläuft die Adventiv- 
wurzelbildung periodisch in 4 aufeinanderfolgenden, experimentell 
trennbaren Wellen: a) Zuerst entstehen Wurzeln aus Wurzelanlagen. 
Dieser Vorgang ist nicht auxin- und hemmstoffempfindlich. b) Nach 
Abtrennung der Wurzel entstehen durch den Fortfall des Wurzel- 
Hemmstoffes Wurzeln entlang der Sproßachse. Dieser Vorgang ist sehr 
hemmstoffempfindlich. c) Dann entstehen durch basale Auxinstauung 
streng basale Wurzeln. Dieser Vorgang ist wenig hemmstoffempfindlich. 
d) Bei Abnahme der basalen Adventivwurzelbildung entstehen erneut 
Wurzeln entlang der Sproßachse. Dieser Vorgang ist sehr hemmstoff- 
empfindlich. 


Frl. HILDEGARD LÜBKE war an der Durchführung und Auswertung der Ver- 
suche maßgeblich beteiligt, wofür ihr mein besonderer. Dank gilt. 
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FRUHJAHRSBLUTUNGSSAFT ALS NÂHRBODEN 
FUR DIE KULTUR ISOLIERTER WURZELN * 


Von 
HUBERT ZIEGLER 
Mit 7 Textabbildungen 
(Eingegangen am 3. August 1956) 


Einleitung 

Im Siebröhrenschaft von Robinia pseudoacacia L. können isolierte 
Wurzeln derselben Art nicht gedeihen; ist der unveränderte Saft in- 
folge seines hohen Zuckergehaltes (um 20%) osmotisch unverträglich, 
so ist das Ausbleiben des Wurzelwachstums im entsprechend verdünnten 
Saft möglicherweise auf eine Verringerung anderer unentbehrlicher Stoffe 
unter das Minimum zurückzuführen (ZIEGLER 1956). Während sich in 
den Assimilatleitbahnen demnach im allgemeinen kein ausgewogener 
,,Bildungssaft“, sondern ein spezieller ‚‚Transportsaft‘‘ bewegt, der des- 
halb beim Eintritt in die Leitgewebe und bei der Entnahme aus ihnen 
spezifischen Umformungen unterliegt, schien der wesentlich zucker- 
ärmere (Höchstgehalt etwa 5%) Frühjahrsblutungssaft mancher Laub- 
bäume von vornherein als Wurzelnährlösung wesentlich geeigneter. 

Wenn auch ein exakter qualitativer und quantitativer Vergleich der 
Salzgehalte des durch den Wurzeldruck bewegten Frühjahrssaftes und 
des während der übrigen Vegetationsperiode durch die Transpiration 
geförderten Saftstromes noch aussteht, so ist es doch wahrscheinlich, 
daß auch der Blutungssaft alle für das Gedeihen der oberirdischen 
Pflanzenteile notwendigen Mineralsalze enthält. Stimmt nun die Wurzel 
in ihren Salzansprüchen mit dem Sproß überein, so sollte der Stamm- 
blutungssaft infolge seines Zuckergehaltes auch der heterotrophen Wur- 
zel ein Wachstum ermöglichen, vorausgesetzt, daß diese keine ander- 
weitigen Wuchs- und Wirkstoffe benötigt und keine spezifischen Hemm- 
stoffe im Blutungssaft vorhanden sind. Diese Annahme sollte in der 
vorliegenden Arbeit geprüft werden. 


A. Material und Methoden 


Der Blutungssaft wurde in der früher beschriebenen Weise (l.c.) in der Zeit vom 
20.—25. 3. 56 aus Acer platanoides L., A. pseudoplatanus L., Alnus glutinosa 
(L). GAERTN., Betula pendula Rotu, B. pubescens EHRH., Carpinus betulus L. und 
Juglans regia L. gewonnen. Aus Vitis vinifera L. (einem Spalierstock) wurde der 
Saft nach Abschneiden der verholzten Triebenden und Einführen des Stumpfes 


* Mit Unterstützung der Deutschen Forschungsgemeinschaft. 
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durch die Bohrung eines Stopfens in einem Glaskolben aufgefangen. Die gewon- 
nenen Lésungen wurden gleich nach der Zapfung durch Passieren eines Bakterien- 
filters sterilisiert und bis zur Verarbeitung gekühlt aufbewahrt. 

Zur Gewinnung steriler Wurzeln kamen die Samen von Zea mays L. (,,Aller- 
feinste Zucker“‘), Robinia pseudoacacia, Acer platanoides und Betula pubescens nach 
Befreiung von anhaftenden Teilen 15 min in konzentrierte Chlorkalklésung und 
anschlieBend 5 min in 96%iges Athanol mit einigen Tropfen 30%igem Perhydrol 
und dann nach gründlichem Wässern mit sterilem Wasser auf 1,5%igen aqua 
dest.-Agar in PETRI-Schalen zum Keimen. Hatten die Keimwurzeln eine Lange 
von etwa 2 cm erreicht, so wurden die Wurzelspitzen (jeweils etwa 3 mm) steril 
abgetrennt und auf die Nährmedien übertragen. 

Zur Bereitung der Agarkulturen wurden dem Blutungssaft 1,8% Agar zu- 
gesetzt und nach Hitzesterilisierung der Nährböden in Reagenzgläsern schräg 
erstarren gelassen. Bei den Flüssigkeitskulturen kamen je 20 ml Nährlösung in 
50 ml Weithalskölbchen, die nach sterilem Einbringen von je 3Wurzeln mit einem 
Wattepfropf verschlossen und in einem Thermostaten bei 25°C (+0,05°C) mit 
einer Frequenz von 120 Schwingungen/min geschüttelt wurden. In einer Serie 
konnten dabei 7 Proben (mit 21 Wurzeln) geprüft werden. Zum quantitativen 
Vergleich des Zuwachses wurden die Wurzeln nach Ende des Versuchs gemessen 
und das Trockengewicht in der üblichen Weise gestimmt. Die Saccharose in den 
Blutungssäften wurde mit dem Handrefraktometer nach Zeıss, die reduzierenden 
Zucker (die freien, bzw. die Gesamtzucker nach vollständiger Hydrolyse des Saftes 
in 3%iger H,SO, bei 100° C) mit der TTC-Methode nach WALLENFELS (vgl. PAECH 
und TRACEY 1955) bestimmt. 

Die Aminosäuregehalte des Juglans- und Vitis-Blutungssaftes wurden papier- 
chromatographisch (auf Whatmann Nr. 1) nach der auf- und absteigenden Methode 
ermittelt. Zur Verwendung kamen Butanol/Eisessig/Wasser (4:1:1) und wasser- 
gesättigtes Phenol als Lösungsmittel, Ninhydrin als Entwickler. Die Hydrolyse 
des Glutamins erfolgte mit 20%iger HCl im zugeschmolzenen Glasröhrchen bei 
100°C (24 Std). Die Säure wurde im Vakuumexsiccator über angefeuchteten 
KOH-Plätzchen abgedunstet, der Rückstand in aqua dest. aufgenommen und zur 
Chromatographie verwendet. 

Der Stickstoff wurde. nach der Mikro-KsEpAut-Methode bestimmt. Vorgelegt 
wurde n/50 HCl, rücktitriert mit n/50 NaOH mit Methylrot + Bromkresolgrün 
als Indicator. 

B. Ergebnisse 


1. Das Wachstum isolierter Wurzeln auf Blutungssaftagar 
Wie aus Tabelle 1 und Abb. 1 ersichtlich, ermöglichen alle unter- 
suchten Blutungssäfte den Wurzeln von Zea mays eine beträchtliche 
Verlängerung. Sie bewegt sich bei Acer, Betula und Carpinus in der- 
selben Größenordnung und ist bei Juglans erheblich stärker, erreicht 


Tabelle 1. Wachstum isolierter Maiswurzeln (Ausgangslänge jeweils 3 mm) auf 
synthetischem Nährboden und auf Blutungssaftagar verschiedener Arten 
(Kulturdauer 14 Tage) 





Nähr- | 
lösung | 
nach | 
WHITE 


| Juglans 
| regia 


Acer 


plat. 


Betula 
pub. 


Acer Car- 
pseudo- pinus 
plat. bet. 








PT ch à eu el Pl Dl i 
Steigerung gegen den Ausgangswert 


42 mm |19 mm 
14fach |6,3fach 





18 mm 21 mm 17 mm 27 mm 
6fach | 7fach |5,7fach| 9fach 
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aber die Werte des Zuwachses in der vollsynthetischen Nährlösung 
nach WHITE (1946), nach der Modifikation von KANDLER (1950) mit 





Abb. 1. Isolierte Wurzeln von Zea mays. Von links nach rechts: Ausgangszustand; nach 
l4tägiger Kultur auf Blutungssaft von Juglans regia (zwei Wurzeln), Acer platanoides, 
A. pseudoplatanus, Betula pubescens und Carpinus betulus 


2% Glucosegehalt in keinem Falle. Auffallend ist dabei die Hemmung 
der Seitenwurzelbildung auf den Blutungssaft-Nährböden. 
Robinienwurzeln genügt der angegebene synthetische Nährboden 
offenbar nicht zu ansehnlicherem Wachstum; sie gedeihen auf den Blu- 
tungssaftnährböden wesentlich besser (Tabelle 2, Abb. 2). 





Abb. 2. Isolierte Wurzeln von Robinia pseudoacacia. Von links nach rechts: Ausgangs- 
zustand; nach 14{tägiger Kultur auf Blutungssaft von Juglans regia, Acer platanoides, 
Carpinus betulus, Betula pubescens und auf Nähragar nach WHITE 


Tabelle 2. Wachstum isolierter Robinienwurzeln (Ausgangslänge jeweils 3 mm) auf 
synthetischem Nährboden und auf Blutungssaftagar verschiedener Arten 
(Kulturdauer 14 Tage) 





a se plat. Betula Carpinus Juglans 
Ware pub bet. regia 





Endlänge . . . . . . . . . . . 66mm | 15 mm 15,6mm 20 mm | 24 mm 
Steigerung gegen den Ausgangswert 2,2fach | 5fach | 5,2fach | 6,7fach | 8fach 
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Auch für Robinienwurzeln stellt demnach der Juglans-Blutungssaft 
ein besonders giinstiges Medium dar. 

Besonders interessant schien die Priifung der Frage, ob die Blutungs- 
säfte für die Wurzeln derselben Art als Nahrboden taugen. Wir konnten 
Wurzeln von Acer pseudoplatanus und Betula pubescens auf dem je- 
weiligen Blutungssaftagar für eine gewisse Zeit zu beträchtlichem Wachs- 
tum bringen; so verlängerten sich Ahornwurzeln in 14 Tagen auf das 
3 — 4fache, Birkenwurzeln auf das 6 — 7fache und die Wurzeln der 
Hainbuche auf das 5fache der Ausgangslänge. 


2. Vergleich des Wurzelwachstums im Blutungssaft mit dem in synthetischen 
Nährlösungen entsprechenden Zuckergehaltes 


Aus den beschriebenen Resultaten läßt sich entnehmen, daß die 
Blutungssäfte der verschiedenen Bäume isolierten Wurzeln recht wohl 
als Nährlösung dienen können, im Falle der Robinienwurzeln im länger 
dauernden Versuch einer synthetischen Salz-Zuckerlösung sogar ein- 
deutig überlegen sind. Für die Beurteilung des Salzgehaltes der Blu- 
tungssäfte schien nun aber ein quantitativer Vergleich mit der Förder- 
wirkung einer vollständigen, harmonischen Salzlösung erwünscht; dabei 
mußte der Zuckergehalt der synthetischen Lösung der jeweiligen Kon- 
zentration der verschiedenen Blutungssäfte angepaßt werden. 

Wir benützten zu diesen Versuchen Maiswurzeln, weil sie sich einer- 
seits in einem vollsynthetischen, definierten Medium gut entwickeln, 
und zum andern sich leicht in größeren Mengen steril heranziehen lassen. 

Da wir zunächst nicht wußten, ob durch eine Hitzesterilisierung 
eventuell fördernde oder hemmende Substanzen verändert würden, 
wurde für jeden Blutungssaft eine Serie (21 Wurzeln) in der heiB- 
sterilisierten und eine Serie in der kaltsterilisierten Nährlösung geprüft. 
Wie aus den Abb. 3—6 ersichtlich, ist der Zuwachs in beiden Fällen 
praktisch gleich, d.h. hitzelabile Substanzen von wesentlichem Einfluß 
auf das Wurzelwachstum sind im Blutungssaft nicht vorhanden. 
Diesbezügliche Bedenken sind demnach auch gegen die Ergebnisse 
der Agarkulturen nicht vorzubringen. 

Aus den Abb. 3 — 6 geht weiter hervor, daß nur im Juglans-Blu- 
tungssaft der Zuwachs und die Trockengewichtszunahme der Maiswur- 
zeln etwa dieselben Werte erreichte wie in entsprechenden Zucker- 
lösungen mit vollständigem, harmonischem Salzgehalt, in allen anderen 
untersuchten Säften aber das Wachstum mehr oder weniger deutlich 
zurückblieb. 

War nun dieses Zurückbleiben des Längenwachstums und der Trok- 
kengewichtszunahme auf das Fehlen eines oder mehrerer Stoffe, auf 
das Vorhandensein eines oder mehrerer Hemmstoffe oder aber auf eine 
gewisse Unausgewogenheit der Ionen im Blutungssaft zurückzuführen ? 
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Abb. 3. Lange und Trockengewicht isolierter 
Maiswurzeln zu Beginn des Versuches (I), 
nach 24stündiger Kultur in kaltsterilisiertem 
(2) und heißsterilisiertem (3) Blutungssaft 
von Acer platanoides und nach 24stündiger 
KulturinsynthetischerNährlösung desselben 
Gesamtzuckergehaltes (1,62% Glucose; 4) 
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Abb. 5. Lange und Trockengewicht isolierter 
Maiswurzeln zu Beginn des Versuches (1), 
nach 24stiindiger Kultur in kaltsterilisiertem 
(2) und heißsterilisiertem (3) Blutungssaft 
von Betula pubescens und nach 24stündiger 
Kultur in synthetischer Nährlösung des- 
selben Gesamtzuckergehaltes (1,25%; 4) 
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Abb. 4. Lange und Trockengewicht isolierter 
Maiswurzeln zu Beginn des Versuches (1), 
nach 24stündiger Kultur in kaltsterilisiertem 
(2) und heißsterilisiertem (3) Blutungssaft 
von Juglans regia und nach 24stiindiger Kul- 
tur in synthetischer Nährlösung desselben 
Gesamtzuckergehaltes (1,35 % Glucose; 4) 
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Abb. 6. Lange und Trockengewicht isolierter 
Maiswurzeln zu Beginn des Versuches (1), 
nach 24stiindiger Kultur in kaltsterilisiertem 
(2) und heißsterilisiertem (3) Blutungssaft 
von Vitis vinifera jund nach 24stündiger 
Kultur in synthetischer Nährlösung des- 
selben Zuckergehaltes (0,07 % Glucose; 4) 


3. Analyse der ,,Hemmuwirkung‘ der Blutungssäfte 


Die erste Erklärungsmöglichkeit für das Zurückbleiben des Wurzel- 
wachstums in einigen Blutungssäften, nämlich das Fehlen eines bestimm- 
ten, unentbehrlichen Salzes, ließ sich leicht dadurch entscheiden, daß 
der Zuwachs der Maiswurzeln in reiner Glucoselösung, ohne jede Salz- 
zugabe, gemessen wurde. Wie aus Tabelle 3 ersichtlich, ist in den kurz- 
fristigen Versuchen die Streckung in reinen Zuckerlösungen praktisch 
ebenso groß wie in Zuckerlösungen mit komplettem Salzgehalt und 
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wesentlich höher als im Blutungssaft derselben Zuckerkonzentration 
(des Ahorns). Offenbar sind die Salzreserven im Innern des Organs für 
diese kurze Spanne ausreichend, um den gebotenen Zucker zu verarbeiten. 


Tabelle 3. Längen- und Trockengewichtszunahme von Maiswurzeln im Blutungssaft 
von Acer platanoides und in verschiedenen Nährlösungen. Mittel aus 21 Proben, 
Kulturdauer 24 Std. (Ausgangslänge jeweils 3 mm, ursprüngliches 
Trockengewicht 5,25 mg je 21 Stück) 











| Acer- Nährlösung |  Glucose- 

| Blutungssaft nachWHITE | lésung 

| (1,62 % (1,62% | ohne Salze 

| Glucose) Glucose) | (1,62%) 

À 

| | 7 
ARE", TT UE TENTE | 4,1 mm | 6,05 mm 6,0 mm 
Endtrockengewicht (je 21 Stück) . | 7,2 mg 9 mg 8,5 mg 


Daß auch in Salzlösungen ohne Zucker eine gewisse Streckung und eine geringe 
Trockengewichtszunahme möglich ist, zeigte ein weiterer Versuch. In Leitungs- 
wasser streckten sich Maiswurzeln von 3 mm auf 3,4 mm (Mittel aus 21 Proben), 
wobei das Trockengewicht von 5,25 auf 5,8 mg zunahm; in der kompletten WHITE- 
schen Salzlösung (ohne Zucker) betrug die 


Endlänge 3,9 mm und das Trockengewicht Tabelle 4. Längen- und Trocken- 
gewichtszunahme von Maiswurzeln 











6 mg. | bol : 

Das Zuriickbleiben des Wurzel- nern Bie! sn 
wachstums in den erwähnten Blutungs- 24 Std) 
säften ist demnach nicht auf das | eee oa 
Fehlen eines unumgänglich nötigen | Endlänge | gewicht 
Salzes zurückzuführen. Beruhte es | ne | = 
auf dem Vorhandensein eines oder gi 6,4 9,2 


mehrerer Hemmstoffe? Auch diese b | 6,1 9,0 
Frage war leicht zu prüfen: Es 

wurden dazu in einer Serie in die Kulturgefäße 15 ml Wuiresche Nähr- 
lésung mit dem Zuckergehalt des Ahornsaftes (1,62% Glucose) + 5 ml 
Ahornblutungssaft und in einer zweiten Serie 20 ml synthetische Lösung 
gegeben und der Zuwachs der Maiswurzeln verglichen. Waren im Blu- 
tungssaft Hemmstoffe vorhanden, so muBte im ersten Fall das Wachs- 
tum verlangsamt sein. Wie Tabelle 4 zeigt, trat das Gegenteil ein: Der 
Blutungssaftzusatz beschleunigte Längen- und Trockengewichtszunahme 
schwach, aber merklich. 

Es blieb demnach letztlich noch an eine gewisse Unausgewogenheit 
in der Salzzusammensetzung, an eine nichtausbalancierte Ionenwirkung 
im Blutungssaft zu denken. 

Vergleichen wir den Salzgehalt der Warreschen Nährlösung (modi- 
fiziert nach KANDLER) mit dem des Birkenblutungssaftes, über den 
einigermaßen vollständige Angaben vorliegen (SCHROEDER 1869), so 
kommen wir zu folgenden Werten (Tabelle 5). 
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Tabelle 5. Salzgehalt in mg/Liter 














| K+ | Nat |Mgt+/ Cat+ | Fe| PO;---| N |SO,--| C1- 
| | | | 
Birkenblutungssaft | | ' | 
(mittlere Werte nach | | | | | 
SCHROEDER) . . . . | 72 | 8 | 30 | 160 | +1 6 24) 12) 5 
Warresche Nährlösung . | 70 | 66 | 36 | 34 |+ 3 12 | 144 | 30 


Der Birkenblutungssaft ist gegenüber der Nährlösung demnach 
vornehmlich durch das starke Zurücktreten von Na*-, SO,~- und 
Cl--Ionen und durch den erheblich gesteigerten Calciumgehalt charakteri- 
siert. Es schien denkbar, daß durch 






































mm 
sr 772 Angleichung des Salzgehaltes des 
Pi u En Blutungssaftes an den der Nährlösung 
es » eine Ausbalancierung der Ionen erreicht 
+. E _| | 43 und damit eventuell die Hemmwirkung 

À beseitigt werden könnte. 
ah on Der Zusatz von 150 mg Na,SO, 
2t ty, +50 mg NaCl je Liter Birkenblutungs- 
saft vermehrte nun tatsächlich den 
ad i 12 Zuwachs von Maiswurzeln (in 24 Std) 
a. auf über das Doppelte gegenüber dem 
yes 1234 Normalblutungssaft und auf das 1,8- 
me Trocengewittt  fache gegenüber der Nahrlésung,-das 
Abb. 7. Länge und Trockengewicht 


isolierter Maiswurzeln zu Beginn des 
Versuches (I), in kaltsterilisiertem 
Blutungssaft von Betula pubescens (2), 
in der synthetischen Nährlösung dessel- 
ben Zuckergehaltes (3) und im Birken- 
blutungssaft nach Zusatz von 150 mg 
Na,SO, + 50 mg NaCl je Liter (4) 


Trockengewicht auf das 2,5fache bzw. 
1,9fache (Abb. 7). 

Es scheint damit erwiesen, daB nicht 
nur die relativ geringe Wachstums- 
differenz zwischen den Wurzeln im 


Blutungssaft und denen in der komplet- 
ten Nährlösung, sondern auch die weit größere zwischen den Wurzeln 
im ausbalancierten Blutungssaft und im Normalsaft durch eine gewisse 
Disharmonie in der Ionenkombination des Blutungssaftes zu erklären ist. 

Der Juglans-Blutungssaft, bei dem die Hemmung gegenüber der 
Nährlösung nicht feststellbar ist, müßte demnach eine — zumindest 
etwas — ausgeglichenere Ionenzusammensetzung aufweisen. Sein Salz- 
gehalt ist noch zu prüfen. 


4. Die organischen Stickstoffverbindungen im Blutungssaft 
von Juglans regia und Vitis vinifera 


Die Förderung von Wachstums- und Trockengewichtszunahme im 
ionenmäßig ausgeglichenen Blutungssaft, weit über die Wirkung der 
kompletten Salzlösung mit entsprechendem Zuckergehalt hinaus, 
beruht wohl auf der Anwesenheit wachstumsfördernder Substanzen; 
organische Stickstoffverbindungen sind gerade in den letzten Jahren in 
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zahlreichen Blutungssäften identifiziert worden (MoTHEs und Mitarbei- 
ter): so wurden in den von uns verwendeten Blutungssäften Allantoin 
(in Acer, MoTHEsS und ENGELBRECHT 1952) und Citrullin (in Betula, 
Carpinus und Alnus; REUTER und WoLFFGANG 1954) als überwiegende 
Stickstoffsubstanzen (neben einer Anzahl in geringerer Menge vorlie- 
gender Aminosäuren und Amide) gefunden. Bei Juglans- und Vitis- 
Blutungssäften wurde unseres Wissens eine entsprechende Analyse bis- 
her noch nicht durchgeführt und } 

deshalb hier nachgeholt. age 0) ee. sen 


; Wie die Tabellen 6 und 7 zeigen, Ninhydrinnachweisbaren Verbindungen 
ist das Glutamin im Blutungssaft im Blutungssaft von Juglans regia 


beider Arten die mengenmäßig weit- 








aus überwiegende, mit Ninhydrin Glutamin...... +++++ 
reagierende Substanz, während een : fs LS 
Asparagin, das zweite Säureamid, Asparaginsäure . : . | ++ 
ebenso fehlt wie Citrullin, die Haupt-  Cystin . . . . . .. + 

. . RER one etai + 
stickstoffverbindung der Betulaceen. Methi ee hair Sp. 
Das Glutamin wurde dabei außer Valin........ Sp. 
durch die Bestimmung des R,-Wer- Leuein ....... | Sp. 


tes auch : durch den Ubergang Tabelle 7. Relative Menge der mit Nin- 
in Glutaminsäure nach Hydrolyse hydrin nachweisbaren Verbindungen 





identifiziert. im Blutungssaft von Vitis vinifera 
Die Gesamtstickstoffmengen la- 
gen im Juglans-Blutungssaft zwi- Glutamin...... +++++ 
: : Glutaminsäure . . . + 
schen 90 und 100,5 mg/Liter, im Saft Alanin 2 . . . |, > 
von Vitis vinifera zwischen 28 und Asparaginsäure . . . Sp. 


43 mg/Liter (PRIESTLEY und Wor- 

MALL 1925, hatten 23 mg N/1 bei Vitis gefunden, allerdings nur Spuren 
organischer Stickstoffverbindungen). Im Vergleich mit den entsprechen- 
den Zuckergehalten (Gesamtmonosen nach Hydrolyse im Saft von Juglans 
1,35%, von Vitis um 0,07%) ist der Stickstoffgehalt des Weines relativ 
hoch; wir werden darauf noch zu sprechen kommen. 


€. Diskussion 

Wie aus den geschilderten Ergebnissen hervorgeht, sind die Früh- 
jahrsblutungssäfte aller geprüften Bäume für die Kultur isolierter Wur- 
zeln in vitro geeignet. Immerhin scheint aber auch dieser vom Wurzel- 
druck bewegte, in den Gefäßen aufsteigende Saft in den meisten Fällen 
keine völlig ausgewogene Nährlösung darzustellen, wie der quantitative 
Vergleich des Zuwachses in den Blutungssäften und in Zuckerlösungen 
mit komplettem, harmonischen Salzgehalt im Kurzversuch gezeigt hat, 
worauf auch das Fehlen bzw. die Verringerung der Seitenwurzelbildung 
im Dauerversuch schließen lassen. Wahrscheinlich wird der Blutungs- 
saft erst in den Empfängerzellen, z.B. den Meristemen der Knospen, 








198 HUBERT ZIEGLER: 


seinem Salzgehalt nach voll ,,harmonisiert“, also etwa durch die hier 
gespeicherten Ionen in ein Gleichgewicht gebracht (sofern man nicht 
annehmen will, daB die SproBmeristeme in einem anderen Salzmedium 
optimal gedeihen als die Wurzeln). 

DaB aber im Blutungssaft auBer den Salzen und dem Zucker noch 
andere wachstumsfördernde Substanzen vorhanden sind, zeigt einmal 
die Überlegenheit des im Salzgehalt ausgeglichenen Saftes gegenüber 
kompletten Salzlösungen desselben Zuckergehaltes im Kurzversuch und 
zum andern das Dauerwachstum der isolierten Robinien auf Blutungs- 
saftagar, von Wurzeln also, die auf reinen Zucker-Salzlösungen auf die 
Dauer nicht gedeihen. Welche Stoffe hier wirksam werden, entzieht 
sich noch unserer Kenntnis, doch liegt es nahe, an bestimmte Vitamine 
(etwa Aneurin) zu denken!. 1 

Es ist aber durchaus wahrscheinlich, daß auch andere Stoffgruppen, 
wie die im Blutungssaft mehrfach festgestellten organischen Säuren 
(vgl. u.a. SCHROEDER, WOLF 1938) und vor allem auch die Aminosäuren, 
wachstumsfördernd wirken. Wie sich in den Untersuchungen von 
Moraes und Mitarbeitern (s. oben) gezeigt hat, ist ja die Wurzel an 
der Bildung organischer Stickstoffverbindungen maßgeblich beteiligt und 
enthalten die Wurzel- und Stammblutungssäfte stets ansehnliche Mengen 
dieser Stoffe. Die bisher in dieser Richtung untersuchten Arten lasse: 
sich ihrer Hauptstickstoffverbindung im Blutungsssaft nach in 3 Gruppen 
gliedern (REUTER und WOLFFGANG): Allantoin als vorwiegende Verbin- 
dung haben die Acer-Arten, Citrullin die Betulaceen (Alnus glutinosa, 
Betula pubescens, Carpinus betulus und Corylus avellana) und Säure- 
amide (Glutamin, Asparagin) bzw. die entsprechenden Aminodicarbon- 
säuren (Glutaminsäure, Asparaginsäure) Fagus, Ulmus, Fraxinus, 
Larix, Picea und Aesculus, das noch erhebliche Mengen Allantoinsäure 
enthält. Die zwei von uns zur Wurzelkultur verwendeten, bisher noch 
nicht auf ihre organischen Stickstoffverbindungen geprüften Blutungs- 
säfte von Juglans regia und Vitis vinifera ordnen sich durch das ein- 
deutige Überwiegen des Glutamins in die dritte Gruppe ein, sind also dem 
„Amidtyp‘ zuzurechnen. 

Wenn, wie erwähnt, der sehr substanzarme Vitis-Blutungssaft be- 
züglich der Stickstoffverbindungen relativ weniger verdünnt ist als im 
Zuckergehalt, so kann das wohl darauf zurückgeführt werden, daß die 
Zuckerkonzentration des Blutungssaftes durch das (beim Wein niedrige) 
Verhältnis von mobilisierbarem Speicherzucker zu der durch den Wurzel- 
druck geförderten Gesamtwassermenge bestimmt wird, während der 
Anteil an Gesamtstickstoff mehr von der im Boden verfügbaren Menge 
und der Anteil des organischen Stickstoffes von der ,,Stickstoffassimi- 
lationsfahigkeit“ der Wurzel abhängt. Sowohl nach der Intensität des 


1 Der Vitamingehalt verschiedener Blutungssäfte wird z.Z. von Prof. Dr. 
A. Kocu (Zoologisches Institut München) untersucht. 


» 
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Wurzeldruckes als auch nach dem Ausmaß der Ionenaufnahme bzw. der 
synthetischen Leistung ist die Vitis-Wurzel daher wohl als besonders 
leistungsfähig anzusehen. 


Zusammenfassung der Ergebnisse 

1. Die Frühjahrsblutungssäfte von Acer platanoides, A. pseudopla- 
tanus, Alnus glutinosa, Betula pendula, B. pubescens, Carpinus betulus 
und Juglans regia ermôglichen isolierten Wurzeln von Zea mays und 
Robinia pseudoacacia in steriler Dauerkultur ein erhebliches Wachstum 
und eine beträchtliche Substanzzunahme. Auch Wurzeln von Acer 
platanoides und Betula pubescens konnten im Blutungssaft der eigenen 
Art kultiviert werden. 

2.Im Kurzversuch (24 Std.) entspricht das Wachstum von Mais- 
wurzeln nur im Juglans-Blutungssaft dem in einer kompletten, harmo- 
nischen Salzlösung mit demselben Zuckergehalt. Die relative Hemmung 
in den anderen Säften ist nicht auf das Fehlen einer zum Wachstum 
notwendigen Substanz, auch nicht auf die Anwesenheit eines Hemm- 
stoffes zurückzuführen, sondern beruht — zumindest im Birkensaft — 
auf einer Disharmonie in der Ionenzusammensetzung; sie kann durch 
Angleichen des Salzgehaltes des Blutungssaftes an den der synthetischen 
Lösung beseitigt werden, wobei dann der Zuwachs weit über den in 
einfachen Zucker-Salzlösungen feststellbaren hinaus gesteigert wird. 

3. Die Blutungssäfte von Juglans regia und Vitis vinifera enthalten 
als mengenmäßig weit überwiegende organische Stickstoffverbindung 
Glutamin ; sie gehören damit beide zu der Gruppe der vorwiegend Säure- 
amid führenden Bluter. 
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ÜBER DIE PHYSIKALISCHEN BEZIEHUNGEN 
ZWISCHEN WARMEUBERGANGSZAHL, 
STRAHLUNGSAUSTAUSCH, TEMPERATUR UND 
TRANSPIRATION EINES BLATTES * ** 


Von 
K. RASCHKE 


Mit 13 Textabbildungen 
(Eingegangen am 20. Juli 1956) 


1. Einleitung 

Durchreist man nacheinander die verschiedenen Formen tropischen 
Waldes, fällt einem neben anderem ins Auge, daß die vorherrschende 
Blattgröße vom feuchten, tropischen Regenwald über den laubabwerfen- 
den Monsunwald zur trocken-heißen Savanne und zur Dornbuschsteppe 
hin immer mehr abnimmt. Mit der Verringerung der Blattgröße geht 
eine Aufteilung der Blattfläche einher. Ähnlich kann man im tropischen 
Regenwald ein Anwachsen der Blattgröße in vertikaler Richtung fest- 
stellen, wenn man vom sonnigen und trockenen obersten A-Stockwerk 
in das feuchte Dunkel des D-Stockwerkes hinabsteigt. 

Eine Verringerung der Blattgröße bei größerer Beanspruchung des 
Wasserhaushaltes der Pflanzen ließe sich einfach als physiologische 
Wirkung des Wassermangels erklären. Für einige Pflanzen wie Barleria 
prionites und Rungia pectinata scheint das auch zuzutreffen; diese 
Pflanzen bilden während der trockenen Monate Blatter aus, die nur etwa 
ein Viertel der Fläche der in der Regenzeit entwickelten Blatter besitzen. 
Ein Gang durch einen tropischen botanischen Garten, in dem Pflanzen 
verschiedener Zonen unter gleichen edaphischen und klimatischen Ver- 
hältnissen wachsen, lehrt uns aber, daß in weitaus den meisten Fällen die 
relativen Blattgrößenunterschiede bestehenbleiben; sie beruhen dem- 
nach auf endogenen Ursachen. 

* Die vorliegende Arbeit wurde zum Teil durch ein Stipendium der indischen 
Regierung im Rahmen des Indo-German Industrial Cooporation Scheme ermöglicht. 

** Nach Abschluß des Manuskriptes erschien eine Veröffentlichung von G. Hor- 
MANN unter dem Titel „Verdunstung und Tau als Glieder des Wärmehaushaltes‘“ 
[Planta 47, 303—322 (1956)]. Sie schildert die Strahlungs-, Wind- und Feuchte- 
abhängigkeit des Wasserdampfaustausches eines vollkommen feuchten Körpers 
anhand einer Näherungslösung der Wärmehaushaltsgleichung. Die in der vor- 
liegenden Arbeit neben einem graphischen Verfahren abgeleitete rechnerische 
Methode zur Bestimmung von Temperatur und Transpiration eines beschränkt 
verdunstenden Blattes stimmt in ihrer Form mit der von Hormann entwickelten 
Verdunstungsformel überein. 
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Es drängt sich nun die Frage auf, ob die geringere Blattgröße der 
Pflanzen sonniger, heißer und trockener Habitate irgendwelche Vorteile 
für die Pflanzen mit sich bringt. Bei annähernd konstanter Blattzahl 
an der Pflanze würde eine Reduktion der Flächen der Einzelblätter auch 
die gesamte transpirierende Oberfläche der Pflanze und damit deren 
Wasserverlust verringern. Andererseits ist uns aus der Physik des Wärme- 
und Stoffüberganges bekannt, daß kleinere Körper günstigere Austausch- 
verhältnisse mit dem umgebenden Medium (in diesem Falle der Luft) 
besitzen, relativ zu ihrer Fläche also stärker transpirieren als größere 
Blätter. Die Verhältnisse werden komplizierter, wenn die Blätter der 
Sonnenstrahlung ausgesetzt sind. Infolge des wirksameren Wärmeaus- 
tausches eines kleineren Blattes erhitzt sich dieses in der Sonne weniger 
stark als ein größeres. Damit ist das Dampfdruckgefälle zwischen Blatt 
und Luft im Falle des kleineren Blattes geringer; das kleinere Blatt 
sollte weniger transpirieren. So wirkt sich ein Unterschied der Austausch- 
verhältnisse von Blättern einmal auf deren Temperatur, zum anderen 
in doppelter und gegenläufiger Weise auch auf deren Transpiration aus. 
Wenn die oben gestellte Frage, ob ein Verkleinern der Blattgröße Vor- 
teile für die Pflanze in sich birgt, beantwortet werden soll, müssen die 
physikalischen Beziehungen zwischen den durch die Wärmeübergangs- 
zahl beschriebenen Austauschverhältnissen, der Temperatur und der 
Transpiration eines besonnten Blattes gleichzeitig untersucht werden. 

Zu eben der gleichen Frage führt eine andere Überlegung. In der 
amerikanischen botanischen Literatur wird von verschiedenen Autoren 
(Curtis u. CLARK 1950, MEYER u. ANDERSON 1952) die Ansicht ver- 
treten, daß der Wind infolge seiner kühlenden Wirkung auf ein der Sonne 
ausgesetztes Blatt transpirationssenkend wirken könne. Trifft diese An- 
nahme zu, dann müßte die Anlage von Windschutzhecken für den 
Wasserhaushalt der Pflanzen in sonnenscheinreichem Klima von Schaden 
sein. Wir wissen aber, daß der Wind nicht nur durch Erhöhen der Wärme- 
übergangszahl die Blattemperatur in der Sonne senkt und damit indirekt 
auch die Transpiration verringert, sondern auch, daß durch die verbesser- 
ten Austauschverhältnisse gleichzeitig mehr Wasserdampf fortgeführt 
wird. Ob die transpirationssenkende oder die transpirationsfördernde 
Wirkung des Windes auf ein besonntes Blatt überwiegt, kann nur durch 
eine physikalische Behandlung der Frage herausgefunden werden. 

Schließlich ermöglicht eine mathematische Bearbeitung des Wärme- 
haushaltes pflanzlicher Blätter die Berechnung von Blattemperaturen 
unter verschiedenen Bedingungen. Auch die temperatursenkende 
Wirkung der Transpiration wird berechnet werden können, obwohl das 
noch in neuester Zeit für „praktisch unmöglich“ (CuRTIS u. CLARK 1950) 
gehalten wurde, weil man glaubte, die Variabilität von Strahlung, Luft- 
tenıperatur und Wind nicht erfassen zu können. 


14* 
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2. Das „physikalische Blatt“ 

Der Begriff „Blatt‘‘ soll, wenn nicht ausdrücklich anders bemerkt 
wird, im physikalischen Sinne gebraucht werden; er wird auf die kleinste 
zusammenhängende Fläche angewandt und bezeichnet so z. B. das Blätt- 
chen eines zusammengesetzten Blattes im morphologischen Sinne. Da 
physikalische Beziehungen der Gegenstand der Untersuchungen sind, 
wird weiterhin angenommen, daß die Stomata reaktionslos sind. Der Spalt- 
öffnungszustand wird jedoch als willkürlich veränderbarer Koeffizient 
mit in die Gleichungen aufgenommen werden. Dies erscheint zunächst 
als eine gewaltsame Vereinfachung, doch birgt sie den großen Vorteil 
in sich, ,,physikalische“ und „physiologische“ Vorgänge scharf vonein- 
ander trennen zu können. Die Unterschiede zwischen einem beschränkt 
verdunstenden toten Körper und einem lebenden Blatt treten erst’ dann 
klar hervor. Sie zu bearbeiten, liegt außerhalb des Themas. Ferner soll 
das Blatt eben und dünn sein, so daß der Temperaturunterschied 
zwischen Ober- und Unterseite vernachlässigt werden kann. Für die 
meisten wirklichen Blätter trifft das auch zu. Auch die nächste Vor- 
aussetzung stimmt mit den Beobachtungen an lebenden Blättern über- 
ein. Sie besagt, daß der Dampfdruck der Wände der Mesophyllzellen 
dem Dampfdruck einer freien Wasseroberfläche von gleicher Temperatur 
entspricht. Wie HERTEL (1938) zeigen konnte, bleiben die Dampfdruck- 
unterschiede zwischen einem Blatt und einer Wasseroberfläche unter 
1% des theoretischen Wertes und verschwinden für das wassergesättigte 
Blatt. Schließlich sei die Wärmekapazität des Blattes gering, so daß 
es sich in vernachlässigbar kurzer Zeit auf neue Bedingungen einstellt 
und alle Vorgänge im stationären Zustand behandelt werden können. 
Die meisten wirklichen Blätter erfüllen diese Voraussetzung. So hat 
1 cm? Fläche eines Alocasia-Blattes eine Wärmekapazität von 0,020 cal 
grad! (Werte für andere Blätter bei SHULL 1930). Bei einer Wind- 
geschwindigkeit von 1 m sec! beträgt die Halbwertszeit der Temperatur- 
angleichung eines großen, trockenen Alocasia-Blattes nur 12 sec; das 
transpirierende Blatt reagiert noch etwas schneller. 


3. Der Wärmeübergang 

Zwischen einem Blatt und der an ihm vorbeiströmenden Luft setzt 
ein Wärmeaustausch ein, sobald ein Temperaturunterschied zwischen 
beiden Körpern besteht.. Ist die Blattemperatur durch Empfang oder 
Abgabe von Strahlung oder durch Transpiration anders als die der Luft, 
dann bildet sich in Blattnähe ein Temperaturfeld aus. An der Blatt- 
oberfläche hat die Luft die Temperatur des Blattes angenommen. In 
einer gewissen Entfernung vom Blatt bleibt sie unbeeinflußt. Die da- 
zwischenliegende Schicht des Temperaturüberganges wird seit PRANDTL 
als Grenzschicht (in diesem Falle als Temperaturgrenzschicht) bezeichnet. 


’ 
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Die Grenzschicht hat an der Anblaskante des Blattes die Dicke Null 
und wächst, da die Luft auf ihrem Wege über das Blatt immer mehr 
Wärme aufnimmt, mit gréBerwerdendem Uberstrémweg an. Bei zu- 
nehmender Windgeschwindigkeit verringert sich die Grenzschichtdicke. 
Im Falle laminarer Strömung läßt sich die Grenzschichtdicke 6 [em] 
in ihrer Abhängigkeit vom Überströmweg x [em] und von der Wind- 


geschwindigkeit u [em sec”1] durch die Beziehung 6 = 3.4)”; (BLasıus, 


zit. nach DÖRFFEL u. LETTAU 1936) ausdrücken, wenn » für die kine- 
matische Zähigkeit der Luft in cm? sec”! steht. Um eine Vorstellung von 
den Abmessungen der Grenzschichtdicke am Blatt zu geben, ist in Abb. 1 
ein Querschnitt durch ein Blatt por 


mit Grenzschichten bei drei 701] —“~ 
verschiedenen Windgeschwin- 5 RU er El 
digkeiten dargestellt. Messun- 
gen am Blatt ergaben, daß die bap centers eee ag 
GrenzschichteninWirklichkeit ° 

10 


etwas stärker sind, als die nach 


der Formel von Buasıus 0 5 10 15 20cm 


. Abb. 1. Grenzschichtdicke in Abhängigkeit vom 
n ni . 
errech rn und in Abb. 1 j,erströmweg und der Winägeschwindigkeit bei 
gezeigten Werte angeben. So- laminarer Strömung (u in m sec) 


bald die laminare Strömung in 
Turbulenz übergeht, wächst die Grenzschichtdicke an. Sie hängt dann 
auch in anderer Weise von x und u ab. Einzelheiten über Grenzschicht, 
laminare und turbulente Strömung findet man z. B. bei LETTAU (1939) 
oder O. G. Sutton (1953). 

Bei linearem Temperaturgefälle in der Grenzschicht tritt nach dem 














Gesetz der Wärmeleitung eine Wärmemenge K = — 5 © durch die Ein- 


heit der Blattoberfläche. (Dabei bezeichnet A die Wärmeleitfähigkeit 
der Luft in der Grenzschicht und © den Temperaturunterschied zwischen 
Blatt und ungestörter Luft.) Die Temperaturverteilung in der Grenz- 
schicht wird aber besser durch eine kubische Parabel beschrieben. Dann 


ist K= — = © (EckeErT 1949). Der Ausdruck = wird Wärmeüber- 


gangszahl genannt und in der vorliegenden Arbeit mit h bezeichnet. Die 
Wärmeübergangszahl gibt die Wärmemenge an, die bei einer Temperatur- 
differenz von einem Grad zwischen Blatt und ungestörter Luft von der 
Flächeneinheit der Blattoberfläche in der Zeiteinheit verloren oder aufge- 
nommen wird. h soll die Dimension cal cem”?min”!grad”! haben. Unter 
Blattoberfläche sei das Doppelte der Spreitenfläche verstanden. Gemäß 
der Bestimmung h = 3/20 ist die Wärmeübergangszahl der Grenzschicht- 
dicke umgekehrt proportional (ECKERT 1949); 4 muß also mit wachsen- 
dem Abstand von der Anblaskante abnehmen. Ein größeres Blatt hat 
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daher eine geringere mittlere Wärmeübergangszahl. Da die Dicke der 

Grenzschicht außerdem mit zunehmender Windgeschwindigkeit 

schrumpft, wächst die Wärmeübergangszahl mit steigender Luftbewegung. 

Bei laminarer Strömung muß die Wärmeübergangszahl h, an einem indi- 
0,44 A 

viduellen Ort der Blattoberfläche dem Ausdruck Ta gleich sein. 


Da die mittlere Wärmeübergangszahl À einer Platte von der Breite 
x=b den doppelten Wert der für die Leekante gültigen Wärmeüber- 
gangszahl h, besitzt (ECKERT 1949), wird die mittlere Wärmeübergangs- 


0,88 4 
zahl dieser Platte bei Queranblasen Vvb/u betragen; fiir Luft von 
vb/ 
20°C ist dann h= em cal em”? min"!grad'!. 
V0,1505/u 


Bis hierher wurde angenommen, das Blatt sei einer laminaren 
Strömung ausgesetzt. In der Natur befindet sich die Luft jedoch im 
turbulenten Zustand. Nach den Überlegungen O. G. Surroxs (1953) 
ist dann die mittlere Wärmeübergangszahl (die von nun an einfach 
„Wärmeübergangszahl‘‘ genannt werden soll) in folgender Weise vom 
Überströmweg x und der Windgeschwindigkeit « abhängig: = 
const x”%114078, Diese Formel wird durch Experimente von DÖRFFEL u. 
Letrau (1936) bestätigt, nach denen die Wärmeübergangszahl dem 
Kehrwert der 0,127sten Potenz des Überströmweges proportional ist. 
Weiterhin fanden Hımus, POWEL u. GRIFFITHS, THIESENHAUSEN. und 
HINE (zit. nach O. G. Surron 1953), daß sich die Wärmeübergangs- 
zahlen wie die 0,78sten Potenzen der zugehörigen Windgeschwindig- 
keiten verhalten. 

Auch die Formel von O. G. Surron kann noch nicht auf das Blatt 
angewandt werden; denn sie gilt nur exakt für einen Körper mit un- 
endlich großer Ausdehnung quer zur Windrichtung (zweidimensionaler 
Wärmeübergang). Am wirklichen Blatt bilden sich Randwirbel aus, die 
die Abhängigkeiten etwas verändern. WALTER (1926) hat die Verdun- 





Tabelle 1. Die Wärmeüb gszahl in Abhängigkeit von Blattgröße 
und W indgeschwindigkeit (kw amun) 








Form des Modelles | m | n | Autor 
Blatt von Vitis, Luftruhe . . . . . — 0,30 | | WALTER (1926) 
Blatt von Vitis, Wind . . ... . . — 0,34 — | WALTER (1926) 
Blatt von Aristolochia, Luftruhe . . | — 0,20 - | WALTER (1926) 
Blatt von Aristolochia, Wind .. . | — 0,24 = | WALTER (1926) 
DAB 2. 0 a | — 0,2 0,5 | Martrn (1943) 
| L zum Wind | | 
— 0,3 | | 
| || zum Wind | 
Blatt von Canna, Wind. . . . . . | — 0,30 | 0,5 | RascHkE 
Quadratzylinder, Wind. . . . . . | — 0,325 | 0,675 | Hiıtperr (1933) 
Rechteckplatte, Wind ...... | - 0,7 RASCHKE 


» 
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stung verschiedener Blattmodelle gemessen. Aus seinen Ergebnissen 
kann man ableiten, daB sich die Wärmeübergangszahlen geometrisch 
ähnlicher Blatter wie die Kehrwerte der 0,10ten bis 0,20sten Potenzen 
ihrer Flächen oder die Kehrwerte der 0,20sten bis 0,40sten Potenzen 
ihrer entsprechenden linearen Abmessungen verhalten. Zu ganz ähn- 
lichen Resultaten kommt MARTIN (1943), nach denen Aw R-%? L-08 ist, 
wobei À die Lange der verdunsten- 
den Oberfläche im rechten Winkel , | em™ min” grad "" / 
zur Windrichtung und L die Lange if 
parallel zur Windrichtung be- / 
deutet. Die Windabhängigkeit / 
der Wärmeübergangszahl drückt ddl / 
Martin durchh~ u%5 aus. Eigene | —— / 
Versuche mit FlieBpapiermodellen f 
ergaben die gleiche Beziehung; 
doch zeigten die Wärmeüber- 
gangszahlen dickerer Blattmodelle 
aus elektrisch heizbaren Kupfer- 
scheiben eine stärkere Beeinflus- 
sung durch den Wind: h = u®’, 
Diese Beziehung kommt der von 
Hivrert (1933) an Zylindern mit 
quadratischem Querschnitt ge- 
fundenen Abhängigkeit h —u0:675 ot ® nié 
sehr nahe. In der Tabelle 1 sind 0 05 7 2 4 6 8 1# 
die Ergebnisse einiger Bestimmun- Abb. 2. Windabhängigkeit der Wärmeüber- 

: ps 2 gangszahlen von querangeblasenen Blättern 
gen der Überstr omweg- und Wind- der eingezeichneten Gestalt und einer größten 
abbängigkeit...den...Winmwühse- 17. wna 36,0 Sn. GER: Gr der 
gangszahlen zusammengestellt. Kurvenschar für h ~ u 
Aus dieser Zusammenfassung er- 
gibt sich, daß die Beeinflussung der Wärmeübergangszahl durch 
Blattgröße und Wind in guter Näherung durch 

= const x 05905 (1) 

beschrieben werden kann. 

Um absolute Werte von h zu erhalten, muß die Größe der Konstanten 
der Gleichung (1) bestimmt werden. Sie ist von der Form des Blattes 
abhängig und wächst mit zunehmender Zerteilung der Spreitenfläche. 
Für quer angeblasene Canna-Blätter mit einem Längen-Breiten-Verhält- 
nis von 9:5 hat sie den Wert 0,0776; damit ist für ein Canna-Blatt mit 
der größten Breite x h — 0,0776 x”%3 u cal em”? min”! grad. Strömt 
der Wind in Längsrichtung, dann verringert sich die Konstante auf 
0,0675. Aus der Abb. 2 lassen sich die nach der angegebenen Formel 
berechneten Wärmeübergangszahlen von Blättern der eingezeichneten 
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-1 
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Gestalt und verschiedener Größe in ihrer Abhängigkeit von der Wind- 
geschwindigkeit ablesen. Sie stimmen größenordnungsmäßig gut mit den 
von HUBER (1935) zusammengetragenen Werten für ruhende Luft über- 
ein, die sich zwischen 0,021 und 0,046 bewegen. Sie zeigen weiterhin, 
daß die Werte im Freiland höchstens auf etwa das 10fache, nicht aber 
das 100- oder gar 10000fache anwachsen, wie von HUBER (1956) ange- 
nommen wurde. Die in Abb. 2 gestrichelt eingetragenen Grenzen geben 
den Verlauf der Kurvenschar wieder, wenn die Windabhängigkeit besser 
durch u®’ (z. B. vielleicht für Opuntia) dargestellt wird. Da die ein- 
getragenen Wärmeübergangszahlen für die Windgeschwindigkeit von 
2 m sec”! mehrmals mit nahezu dem gleichen Ergebnis bestimmt worden 
waren, wurde dort der Schnittpunkt der Kurven für u” mit denen für 
u°5 eingezeichnet. 

Ein Vergleich der Wärmeübergangszahlen der Canna-Blätter mit 
denen von Kreisscheiben und von doppelt gefiederten Blättern (im 
morphologischen Sinne) von Delonix ( Poinciana) regia gleicher Fläche 
ergab erwartungsgemäß hkreis < heanna < hpetonix (hkreis : heanna : Apetonix 
= 0,91 : 1 : 1,23). 

Wärmeübergangszahlen für ein Blatt von Helianthus annuus lassen 
sich aus den Versuchsergebnissen Martins (1943) berechnen. Die Werte, 
die für ein Blatt von der größten Länge von 12,6 cm und der größten 
Breite von 9,8 cm gelten, sind in Tabelle 2 eingetragen. Sie fügen sich 
gut in Abb.2 ein. Als empirische Formel ergibt sich daraus für die 
Windabhängigkeit der Wärmeübergangszahl des beschriebenen Sonnen- 
blumenblattes h = 0,0305 u®® (u in m sec’). 








Tabelle 2. Wärmeübergangszahlen eines Blattmodelles von Helianthus annuus bei 
verschiedenen Windgeschwindigkeiten (Berechnet nach Versuchsergebnissen von 
MARTIN 1943) 

s | | | | 
Wind 0,20 | 0,25 | 0,53 | 0,56 | 0,56 |0,97 | 1,12 m sec”! 
| | 
h 0,016 | 0,015 | 0,022 | 0,023 | 0,020 | 0,030 | 0,030 | x De 
| | cm? min grad 
| | | 
Wind | 1,40 | 1,64 |1,73 | 2,08 | 2,12 | 2,20 | 2,24 Ent m sec”! 
cal 








h 0,033 | 0,042 | 0,037 | 0,043 | 0,046 | 0,048 | 0,048 | 0,051 u 
| | cm? min grad 


SchlieBlich bleibt noch zu untersuchen, ob Unterschiede zwischen 
den Wärmeübergangszahlen eines steifen und eines im Winde flatternden 
Blattmodelles gleicher Größe bestehen. Die in einem daraufhin ange- 
stellten Experiment aufgetretenen Differenzen waren kleiner als 2,5% 
der Wärmeübergangszahlen. Die Unterschiede können also vernach- 
lässigt werden. 
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Die auf die angegebene Weise berechneten oder aus Abb. 2 abge- 
lesenen Wärmeübergangszahlen stellen Mittelwerte für das Blatt dar. 
Die örtlichen Wärmeübergangszahlen der Blatteile können dabei von 
recht unterschiedlicher GrôBe sein. Sie sind an den Blatträndern und 
an der Luvseite des Blattes am héchsten. Die Abb.3 zeigt die Topographie 
der örtlichen Wärmeüber- 
gangszahlen eines von der 
Spitze her angeblasenen 
Canna-Blattes. 

Wenn die Wärmeüber- 
gangszahlen bekannt sind, 
kann der Wärmeübergang 
zwischen 1 cm? der Blatt- 
oberfläche und der Luft 
leicht nach K= —-hO cal 
cm”? min”! berechnet wer- 
den. Das ganze Blatt gibt 
dann Kmy=— —2Fh © cal 
min (F = Spreitenfläche) 
an die vorbeiströmende 
Luft ab oder nimmt, falls © 
negativ ist, diese Warme- 
menge von der Luft auf. 


Umgekehrt kann man die Abb. 3. Topographie der örtlichen Wärmeübergangs- 
. zahlen eines Blattes von Canna indica (14,5 x 34 cm). 

Übertemperatur eines be- Mittlere Wärmeübergangszahl: 0,0226 cal cm? min! 
strahlten,trockenen Blattes grad-, Windgeschwindigkeit etwa 0,4 m sec-!. (Das 
. . Längsprofil wurde 20 sec vor den Querprofilen ge- 
finden, wenn die aufge- messen, als die Windgeschwindigkeit etwas höher war) 


nommene Nettostrahlung 
bekannt ist. Bei einer Windgeschwindigkeit von 1 m sec’! und einer 
Strahlungsbilanz von 0,7 cal/2 em? min würde sich die Temperatur eines 








Blattes von 0,5 cm Breite Bi = 17,2°C über der der Luft befinden. 
Unter den gleichen Bedingungen hat ein Blatt von 30 cm Breite a = 


25,0°C Ubertemperatur. Erst bei einer Windgeschwindigkeit von 
12 m sec’! ist die Temperaturdifferenz des 30 cm-Blattes mit der Luft 
auf 7,22 C reduziert. 


4. Der Wasserdampfübergang 
Für den Wasserdampfübergang gelten dem Wärmeübergang analoge 
Beziehurigen. Entsprechend der Temperaturgrenzschicht bildet sich 
an einem verdunstenden Körper eine Feuchtgrenzschicht aus, deren 
Beschaffenheit die Dampfabgabe bestimmt. Um Warme- und Wasser- 
dampfübergang vergleichen zu können, sollen nach W. Schmipr (1925) 
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der WärmefluB (in etwas abgeänderter Weise) in der Form K = — Ag ¢,0 
und der Wasserdampfstrom in der Form V = —A,dggeschrieben werden. 
Darin sind c, die spezifische Wärme der Luft bei konstantem Druck, 
d die Verdampfungsenthalpie des Wassers bei der Temperatur der wasser- 
abgebenden Oberfläche, y die Differenz der spezifischen Feuchten der 
Blattoberfläche und der ungestörten Luft und As und A, die Austausch- 
koeffizienten in der Grenzschicht für Wärme und Wasserdampf. In 
Blattnähe ist Ag=A,=A (bestätigt durch RAscHKE 1956). Für das 
Verhältnis zwischen Wärme- und Wasserdampfübergang ergibt sich 
‘= z . Dann ist V= ar 
erhält man für die Verdunstung V = — er ; die Wasserdampfabgabe 


Unter Verwendung von K= —h© 


ist also wie der Konvektionsaustausch der Wärmeübergangszahl linear 
proportional. 

Meistens mißt man nicht die spezifische Feuchte g der Luft, sondern 
den Partialdruck e des in ihr enthaltenen Wasserdampfes. Da in guter 
0,623 dh (E—e) 

P : Cp 
Sättigungsdampfdruck des Wassers bei der Temperatur des Blattes steht!. 
Der von Luftdruck (p) und Temperatur etwas abhängige Quotient 


0,623d ©. . 1 , 2 6 760 \ 0,288 
sei mit -- bezeichnet. Er hat die genaue Größe ae ( ' | 
P Cp a d0,623 \ p | 


(ALBRECHT 1950). In der Tabelle 3 sind Werte von 1/a fiir verschiedene 


Näherung q = 0,623 = gilt, ist V= , wobei E für den 


Tabelle 3. Druck- und Temperaturabhängigkeit des Koeffizienten 1/a 








30 | 1,98 | 2,00 | 2,04 | 2,08 | 2,10 | 2,33 
40 | 1,96 | 1,98 | 2,01 | 2,06 | 2,08 | 2,30 


| 
50 | 1,94 | 1,96 | 2,00 | 2,04 | 2,06 2,28 | 2,61 


oc | 760 | 750 | 730 | 710 | 700 | 600 | 500 | Torr 
“1 (0) | (100) | (320) | (520) | (660) | (1900) (3300) | (m) 
| | | | | | 
0 | 203 | 2,05 | 2,10 | 2,14 | 215 | 2,39 | 2,74 | 
10 | 2,02 | 2,04 | 2,08 | 2,12 | 2,14 | 2,38 | 2,72 | 
20 | 2,00 | 2,02 | 2,06 | 2,10 | 2,12 | 2,36 | 2,70 | 
2,6 
2 





‘ 


1 Diese Formel stimmt grundsätzlich mit der Ausgangsformel Hormanns (1956, 
S. 306) überein. Jedoch multipliziert Hormann (1955, S. 9) den Wert 0,623 noch 


2 


D 4 
mit dem Faktor ( & ‚um das Verhältnis des Diffusionskoeffizienten D von 


Wasserdampf gegen Luft und der Temperaturleitzahl a in derlaminaren Grenzschicht 
0,690 dh (E — e) 


P°Cp 


D \i 
(in der Schreibweise der vorliegenden Arbeit). Da der Faktor = ) nicht sehr vom 


zu berücksichtigen und erhält so die Verdunstungsformel V = 


Wert 1 abweicht (seine Größe ist bisher nur theoretisch hergeleitet worden), wurde 
er in der vorliegenden Arbeit nicht berücksichtigt, besonders nachdem die Unter- 
schiede zwischen Verdunstungsmessungen und -berechnungen innerhalb des zu 
erwartenden Schwankungsbereiches lagen. 
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Temperaturen und Luftdrücke (die in einer Normalatmosphäre den ange- 
gebenen Höhen über dem Meeresspiegel entsprechen) zusammengestellt. 

Die hier abgeleitete Verdunstungsformel gilt für eine freie Wasser- 
fläche oder ein nasses Filterpapier. Die wasserabgebende Oberfläche 
eines Blattes ist durch die Cuticula stark reduziert und verändert sich 
mit derem Zustand und derÖffnungsweite der Stomata. Die Verringerung 
der verdunstenden Oberfläche wird durch einen Wasserbedeckungs- 
faktor! « in die Verdunstungsgleichung eingeführt, und wir erhalten für 
den Wasserdampfübergang dıe endgültige Formel 


V = — = h(E-—e) [cal em? min 1]. (2) 


Um die Verdunstungswerte in Gramm Wasser je Quadratzentimeter 
Oberfläche und Minute auszudrücken, muß das Ergebnis noch durch die 
Verdampfungsenthalpie des Wassers bei der Blattemperatur geteilt 
werden. 

Der Wasserbedeckungsfaktor darf nicht dem Anteil des Poren- 
areals an der Gesamtblattfläche gleichgesetzt werden. Bekanntlich ist 
die auf das Stomataareal bezogene stomatäre Wasserabgabe ein Mehr- 
faches der Verdunstung einer entsprechenden freien Wasserfläche. Aus 
diesem Grunde hat der Wasserbedeckungsfaktor einen höheren Wert 
als das relative Porenareal; er schließt weiterhin die (geringe) Fähigkeit 
der Cuticula ein, Wasser an die Luft abzugeben. Damit beschreibt der 
Wasserbedeckungsfaktor nur im übertragenen Sinne, was wörtlich an- 
gegeben wird. Der Ausdruck ‚relative Permeabilitaét“‘ wäre vielleicht 
passender. 

Über den Wasserbedeckungsfaktor wird der Einfluß der Pflanze auf 
die Transpiration in die Berechnungen aufgenommen. Da seine Größe 
willkürlich eingesetzt.wird und noch sehr wenig über sie bekannt ist, 
sollen einige Zahlenwerte angeführt werden. Im Savannenklima wurden 
an Canna indica und Alocasia indica folgende Tagesgänge gemessen. Sie 
spiegeln den Öffnungszustand der Stomata und den Wassergehalt der 
Cuticula wider. 

Canna indica 
Zeit 6,00 6,50 8,00 9,00 10,00 11,00 12,00 13,00 
& 0,022 0,025 045 0,049 0,013 0,026 0,031 0,025 


Zeit 14,00 15,30 16,30 17,30 18,30 21,20 
% 0,031 0,020 0.029 0,004 0,007 0,010 


Alocasia indica 
Zeit 9,03 11,08 12,11 14,08 15,08 17,10 
& 0,25 0,031 0,021 0,027 0,021 0,008 


1 Die Einführung des Wasserbedeckungsfaktors entspricht der von HOFMANN 
(1956, S. 313) vorgeschlagenen Verringerung des Faktors 0,690 zur Berücksichtigung 
des zusätzlichen Diffusionswiderstandes der Spaltöffnungen. 
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Größere Werte kann man aus den in ruhender Luft erhaltenen Ver- 
suchsergebnissen von MARTIN (1943) errechnen: 


Helianthus annuus 


Lufttemperatur [°C]. . . . 27 27 38 38 49 49 
Relative Feuchte [%] . . . 20 50 20 50 20 50 
eee see mr par OÙ de 0,317 0,308 0,274 0,279 0,307 0,540 


Diese Werte müssen wahrscheinlich als hoch angesehen werden; denn 
eigene Messungen an je zwei jungen Blattern von drei verschiedenen 
Bäumen ergaben selbst in der gemäßigten Zone niedrigere Zahlen: 


Fagus silvatica 0,075 Acer pseudoplatanus 0,032 Tilia platyphyllos 0,014 
7 0,103 se 0,043 a 0,032 

Nach diesen wenigen bisher vorliegenden Werten scheint der Wasser- 
bedeckungsfaktor zwischen 0,004 (cuticuläre Transpiration) und viel- 
leicht 0,6 (vollgeöffnete Stomata, vgl. Canna 8,00 h, Alocasia 9,03 h) 
schwanken zu können. Dabei ist « wieder ein Durchschnittswert für 
die ganze Blattoberfläche. Bei hypostomatischen Blättern wird ein 
großer Unterschied zwischen den Wasserbedeckungsfaktoren von Ober- 
und Unterseite der Blätter bestehen. 

Es bleibt noch kurz zu untersuchen, inwieweit die Ergebnisse bisher 
durchgeführter Transpirationsmessungen die angegebene Verdunstungs- 
formel bekräftigen. 

Die Transpiration eines Blattes wird in der vorliegenden Arbeit wie 
die Verdunstung einer vermindert wasserabgebenden Oberfläche be- 
handelt. In Wirklichkeit ist die Transpiration im wesentlichen aber eine 
Wasserabgabe durch ein perforiertes Septum. Es muß daher mit unter- 
schiedlichem Verhalten, besonders im Winde, gerechnet werden. Ver- 
gleicht man gleichzeitig gemessene Transpirations- und Evaporations- 
kurven, so stellt sich heraus, daß sich einige Pflanzen wie z. B. die Banane 
(MoRELLO zit. nach STOCKER 1956) und Juncus maritimus (STOCKER 1956) 
bei reichlicher Wasserversorgung ,,wie ein formgleiches Evaporimeter 
mit einem zusätzlichen Diffusionswiderstand‘‘ (STOCKER 1956) verhalten, 
was für die Anwendbarkeit des in der vorliegenden Arbeit benutzten 
vereinfachten Blattmodelles spricht. Die Transpiration müßte dann 
auch der Wärmeübergangszahl folgen und (bei fehlender Einstrahlung) 
mit der Quadratwurzel der Windgeschwindigkeit anwachsen. Die Ver- 
suchsergebnisse von MARTIN u. CLEMENTS (1935) zeigen, daß die Tran- 
spirationsrate von Helianthus annuus tatsächlich innerhalb kurzer Zeit- 
abschnitte der Quadratwurzel der Windgeschwindigkeit proportional ist. 
Für Zeiträume von mehreren Stunden verringert sich der Exponent 
allerdings auf 0,2. Ubereinstimmend fand WRENGER (1935), ebenfalls 
an Helianthus annuus, eine Abhängigkeit der Transpirationsrate von 
der 0,4ten Potenz der Windgeschwindigkeit innerhalb von 15min- 


» 
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Abschnitten. Die Transpiration von Tropaeolum majus und Solanum 
melongea folgte der 0,5ten Potenz. Andererseits berichten WRENGER 
(1935), STOCKER (1932/33) u. a. von Pflanzen, deren Transpiration durch 
den Wind wenig oder gar nicht beeinflußt wird. Es ist anzunehmen, daß 
diese Gruppe von Pflanzen sehr schnell durch Verringern des Wasser- 
bedeckungsfaktors reagiert. MARTIN (1943) berichtet z. B., daß Helian- 
thus annuus unter den Bedingungen höherer Temperatur und geringerer 
Luftfeuchte bereits in weniger als 3 min nach Einsetzen einer Wind- 
geschwindigkeit von 2,5 m sec”! den Spaltenapparat schloß. Die auf- 
geführten Ergebnisse zeigen, daß die Transpiration bei unveränderter 
Stomataweite der Quadratwurzel der Windgeschwindigkeit proportional 
ist. Die Pflanze ist jedoch in der Lage, bei wachsender Luftbewegung 
innerhalb kurzer Frist mit einer Verringerung des Wasserbedeckungs- 
faktors zu reagieren (vgl. STÄLFELT 1956). 

Bei konstanter Windgeschwindigkeit und unveränderter Stomata- 
weite müßte die Transpiration weiterhin der Dampfdruckdifferenz 
zwischen Blatt und Luft verhältnisgleich sein. Nach den Untersuchungen 
von Darvin, HENDERSON, BIALOGLOWSKI und THUT (zit. nach MARTIN 
1943) trifft das mit Ausnahme geringer Luftfeuchten zu. Die cuticuläre 
Transpiration folgt jedoch nach GAUMANN u. JAAG (1936) einer Potenz 
von 0,28—0,71 des ‚physiologischen Sättigungsdefizits‘‘ (= Dampf- 
druckdifferenz zwischen Blatt und Luft). Diese Ausnahmen sprechen 
nicht gegen die Anwendung einer linearen Beziehung zwischen Tran- 
spiration und Dampfdruckdifferenz. Sie besagen vielmehr, daß das Blatt 
bei stärkerer Transpirationsbeanspruchung mit einer Erniedrigung des 
Wasserbedeckungsfaktors antwortet. 

Die physiologischen Reaktionen der Pflanze, die die Transpiration 
beeinflussen, sind gegenwärtig noch nicht in mathematischer Form aus- 
drückbar. Es sollen daher im Folgenden konstante Wasserbedeckungs- 
faktoren in die Verdunstungsformel eingesetzt werden. Ergibt eine 
Transpirationsmessung an einem wirklichen Blatt andere Werte als die 
theoretische Berechnung, dann hat sich die Pflanze während des Ver- 
suches in irgendeiner Weise auf die neuen Bedingungen eingestellt. Die 
sich in einer Veränderung des Wasserbedeckungsfaktors äußernde Regu- 
lierung läßt sich, wie noch in einem Beispiel gezeigt werden wird, aus den 
Versuchsergebnissen finden und zahlenmäßig ausdrücken. 


5. Der Strahlungsaustausch 
a) Sichtbare Strahlung. Die von einem Blatt absorbierte direkte 
Sonnenstrahlung Jp, kann nach J,,=J e sin ß berechnet werden, wenn 
J die auf eine zur Strahlungsrichtung senkrechte Fläche auftreffende 
Sonnenstrahlung bezeichnet, 8 den Winkel des Blattes mit der einfallen- 
den Strahlung angibt und e der Absorptionskoeffizient ist. Für das Blatt 








D 
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ist e= 1 —g — 0, wenn o das Reflexionsvermögen und 6 die Lichtdurch- 
lässigkeit des Blattes bezeichnen. Nach der Zusammenfassung bei 
GEIGER (1950) schwankt o zwischen 0,08 und 0,20, 6 zwischen 0,05 
und 0,20. RascHKE (1956) hat an Alocasia-Blättern folgende Extrem- 
werte gemessen: 0:0,18 und 0,27, 6:0,04 und 0,29. Damit bewegt sich 
ein einem Bereich von 0,44—0,88. 

Zur Erleichterung von Überschlagsrechnungen sollen folgende An- 
gaben über die zur Mittagsstunde in Potsdam zur jeweiligen Monatsmitte 
von einer zur Strahlung senkrechten Fläche empfangene Sonnenstrahlung 
gemacht werden (aus GEIGER 1950): 


Januar Februar März April Mai Juni 

1,014 1,120 1,121 1,175 1,278 1,274 cal em”? min"! 
Juli August September Oktober November Dezember 

1,196 1,169 1,220 1,167 0,987 0,967 cal em”? min”! 


In Indien werden in der klaren 
Jahreszeit (Winter) knapp 1,5, 
im April und Mai etwa 1,2 cal cm”? 
min! gemessen. 

Neben der direkten Sonnen- 
strahlung empfangt ein Blatt noch 
sichtbare Strahlung vom Himmel 
(diffuse Himmelsstrahlung = D) 
und vom Boden reflektierte Son- 
nen- und Himmelsstrahlung (R). 
D kann man bei klarem Himmel 

J 
13,5 sin B 
(nach den LaNDOLT-BORNSTEIN- 
schen Tafeln) —.J ist vonnormaler 
Fläche empfangene Sonnenstrah- 
lung, ß ist Sonnenhöhe — berech- 
Abb. 4. Oben: Wärmestrahlung eines schwar- nen. In Indien folgt D während 
en me es te en enema der klaren Jahreszeit besser der 


zahlen eines schwarzen Kôrpers (gestrichelt) ° J 
und eines Blattes (ausgezogen) Beziehung D= 8.42 sin B (Durch- 


schnitt von 90 Messungen). Bei 
ganz oder teilweise bedecktem Himmel wird D von der Art und der 
Verteilung der Bewölkung bestimmt. Die vom Boden reflektierte 
Strahlung hängt von der Reflexionszahl o, des Bodens ab. Nach 
GEIGER (1950) kann o, Werte zwischen 0,06 und 0,37 annehmen. 
Ein Quadratzentimeter der Spreite eines waagerecht exponierten 
Blattes empfängt somit bei klarem Himmel insgesamt an sichtbarer 
Strahlung 


nach der Formel D= 





Jg = Jy + e(D + R) cal em”? min. 
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Auf 1 cm? der Blattoberfläche bezogen wird nur die Hälfte der an- 
gegebenen Strahlung aufgenommen. 

b) Langwellige Strahlung. Ein Blatt sendet, wie jeder andere Körper 
auch, eine seiner absoluten Temperatur T,, entsprechende Wärme- 
strahlung aus: L=&,0 Tf, (Steran-BoLtzmannsches Gesetz). Das 
Maximum dieser Infrarotstrahlung liegt für die vorkommenden Blatt- 
temperaturen zwischen den Wellenlängen 8,9 und 10,54. Die Konstante a 
hat den Wert 8,26 - 10-4, wenn Z in cal em”? min! erhalten werden soll. 
Der Absorptionskoeffizient e, für langwellige Strahlung beträgt etwa 
0,95; ein Blatt verhält sich also annähernd wie ein „schwarzer Körper“ 
(FALCKENBERG 1928, RASCHKE 1956). Im oberen Teil der Abb. 4 ist die 
von einem Quadratzentimeter eines schwarzen Körpers und eines 
Blattes in Abhängigkeit von der Temperatur ausgesandte Wärmestrah- 
lung eingezeichnet. 

Atmosphäre und Boden strahlen ihrerseit dem Blatte Wärme zu. Die 
vom Boden ausgehende Gegenstrahlung läßt sich ungefähr mit @,= 
0,95 o T}, ansetzen, wenn 7', die Temperatur der Bodenoberfläche ist. 
Nach der bei GEIGER (1950) angegebenen Formel von BAUR u. PHILIPPS 
ist auch die Gegenstrahlung der Atmosphäre bei klarem Himmel be- 
rechenbar: @, = o T5 (0,594+ 0,048 Je), wobei 7, die in 2 m Höhe 
gemessene Lufttemperatur und e den Wasserdampfdruck der Luft in 
Torr bedeuten. 2 

Als Nettowert des langwelligen Strahlungsaustausches eines Quadrat- 
zentimeters der Blattfläche (von 2 cm? Oberfläche) ergibt sich 

Ly = 0,95 (Gx + Gy) —-2L 
= 0,95 o| 0,95 T4 + (0,594 + 0,48 Ve) T4 — 27h is 
Ist das Blatt auf Lufttemperatur, vereinfacht sich die Formel auf 
Ly 1, = 0,95 o [ 0,95 T3 + (0,048 Ve — 1,406) T5]. 

Bei gleichbleibender Lufttemperatur werde die Blattemperatur um 

den Betrag © verändert. Dann ist 
Ly = Ly, — 1,90[(T; + 0% — T5]. 

Nach Verwandelung des Ausdruckes 0,95 a [(1';, + ©)! — T}| in eine 
Reihe, die nach dem linearen Glied abgebrochen werden soll, kann man 
in erster Näherung schreiben: Ls , = Ly — 2(3,80 T%,@). Der Ausdruck 
3,8 0 TŸ soll Strahlungsübergangszahl genannt und durch h, bezeichnet 
werden. Der Nettoaustausch an langwelliger Strahlung durch ein Blatt 
ist dann bei nicht zu großen Temperaturunterschieden durch 


L; = Ly, ina 20h, 
beschreibbar. Im unteren Teil der Abb. 4 sind Strahlungsübergangszahlen 


für schwarze Körper und Blätter in ihrer Abhängigkeit von der Tempe- 
ratur dargestellt. Weiterhin kann der Temperaturbereich abgelesen 
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werden, innerhalb dessen der Strahlungsübergang bei gewünschter Ge- 
nauigkeit als dem linearen Ansatz folgend betrachtet werden darf. 

c) Strahlungsbilanz. Die einem bestrahlten Blatt nach Abzug der 
langwelligen Strahlungsverluste verbleibende Strahlung wird Strahlungs- 
bilanz genannt: 

S= Js + Ls 
= Jp t+e(D+ R) +e (Gp + G4) —2e 0 Th. 

Thre Dimension ist cal je cm? Blattspreite und Minute oder cal je 2 cm? 
Blattoberfläche und Minute. Sie kann durch kleine Strahlungsbilanz- 
messer, die ober- und unterhalb des Blattes exponiert sind, direkt ge- 
messen werden. Eine andere Möglichkeit ihrer Bestimmung besteht in 
der Messung der einkommenden sichtbaren und langwelligen Strahlungs- 
strôme (nach den einschlägigen meteorologischen Methoden) und der 
Blattemperatur. Mit Hilfe der in den vorangegangenen 2 Abschnitten 
geschilderten Beziehungen läßt sich daraus die Strahlungsbilanz ermitteln. 
Schließlich ist für einfache Verhältnisse auch eine Überschlagsrechnung 
möglich. Sie sei an zwei Beispielen vorgeführt. Von einem waagerechten 
Alocasiablatt sind die Reflexionszah] 9 = 0,21 und die Durchlässigkeits- 
zahl ö= 0,10 bekannt. Die Sonnenhöhe sei f— 75°; die Intensität der 
Sonnenstrahlung betrage 1,20 cal cm? min“. Die einem cm? der Blatt- 
spreite (—2 cm? Oberfläche) verbleibende Strahlung beläuft sich auf: 
0,80 cal/2 cm? min. 

0,15 cal/2 cm? min 
0,15 cal/2 cm? min 


J Bi 

D (fiir Poona) 

R (mit op = 0,16) 

G 5 (bei einer Oberflächentemperatur 
des Bodens von 65° C) 

G4 (bei 39° C Lufttemperatur und 
27,5 Torr Dampfdruck) 

2 L (bei 46° C Blattemperatur) 


I I 


0,98 cal/2 cm? min 


I 


0,63 cal/2 cm? min 
— 1,61 cal/2 cm? min 





S 1,10 cal/2 em? min 


Mit dem Strahlungsumsatzmesser 
wurde gemessen: S 


I 


1,03 cal/2 cm? min 


Die eben angestellte Bilanzrechnung veranschaulicht gleichzeitig den 
hohen Anteil der Infrarotstrahlung am Strahlungshaushalt eines Blattes. 
Der nächtliche Strahlungshaushalt wird ganz von der langwelligen 
Strahlung getragen. Wiederum soll die Überschlagsrechnung mit der 
Messung verglichen werden. 

G (bei einer Oberflächentemperatur 
des Bodens von 35° C) 

G4 (bei 37,8° C Lufttemperatur und 
8,2 Torr Dampfdruck) 

2 L (bei 34° C Blattemperatur) 


0,67 cal/2 cm? min 


0,54 cal/2 em? min 
— 1,39 cal/2 cm? min 





— 0,18 cal/2 cm? min 
— 0,17 cal/2 cm? min. 


R&R 


I 


Gemessen wurde 
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Die Strahlungsbilanz eines Blattes, das die Temperatur T, der um- 
gebenden Luft hat, soll mit S, bezeichnet werden. Unterscheidet sich 
die Blattemperatur von der der Luft um@°C, dann nimmt der Strahlungs- 
umsatz den Wert S= S,; —2 Oh, an. 


6. Die Wärmehaushaltsgleichung 

Infolge der geringen Wärmekapazität eines normalen pflanzlichen 
Blattes können dessen Energieeinnahmen und -ausgaben zu jedem Zeit- 
punkt als einander die Waage haltend betrachtet werden: 

S+K+V=0. 

Der Anteil der durch Photosynthese, Atmung und Leitung durch 
den Blattstiel umgesetzten Wärmemengen beträgt unter natiirlichen 
Bedingungen meist weniger als 1% des gesamten Energieaustausches; er 
kann daher vernachlässigt werden. Die verbleibenden Komponenten 
nehmen je nach den äußeren Bedingungen positives oder negatives Vor- 
zeichen an. So ist die Strahlungsbilanz nachts negativ, bis nach Sonnen- 
aufgang die absorbierte sichtbare Strahlung größer als der infrarote 
Strahlungsverlust wird. Bereits vor Sonnenuntergang wird S wieder 
negativ. Der Konvektionsumsatz K hat negatives Vorzeichen, wenn die 
Blattemperatur über der der Luft liegt (© ist positiv); bei Untertempera- 
tur des Blattes (© ist negativ) wird Wärme aus der Luft aufgenommen. 
Die Transpiration V trägt nur dann ein positives Vorzeichen, wenn 
latente Wärme bei der Kondensation von Tau und Reif am Blatt frei 
wird. (Unter natürlichen Bedingungen an einem Alocasiablatt ge- 
messene Tagesläufe des Wärmehaushaltes und seiner Komponenten sind 
von RASCHKE (1956) beschrieben worden.) 


7. Die Berechnung der Blattemperatur 

a) Allgemeines. Um die Wechselwirkungen zwischen Blattemperatur, 
Strahlungsaustausch und dem durch Wind und Blattgröße beeinflußten 
Wärme- und Wasserdampfübergang gleichzeitigerfassen zu können, gehen 
wir von der Wärmehaushaltsgleichung aus. Für den Energieumsatz eines 
einen Quadratzentimeter großen Ausschnittes aus der Blattspreite (mit 
2 cm? Oberfläche) kann nach dem Vorausgegangenen in ausführlicher 
Form geschrieben werden: 


S-2h0 —2h% (Em —e) =0, 


wobei Hy, der Sättigungsdampfdruck bei der Temperatur des Blattes 
ist. In dieser Gleichung ist $ über den infraroten Strahlungsverlust von 
der Blattemperatur abhängig. Um diese Abhängigkeit in der Gleichung 
auszudrücken, schreiben wir näherungsweise 


8, -20(h+h)— 2h” (Em—e) = 0. 


Planta. Bd. 48 ù 15 
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Die Temperaturdifferenz zwischen Blatt und Luft beträgt dann 
SL h a u 

Ri 2(h +h) ~ (h+hs) a (Ep — €). (3) 

Diese Beziehung driickt aus, daB sich der Temperaturunterschied 
eines Blattes mit der Luft aus einem Strahlungsglied und einem Ver- 
dunstungsglied (der ,,Transpirationskihlung“) zusammensetzt. Das 
Strahlungsglied ist der Wärmeübergangszahl umgekehrt proportional. 
Dagegen hängt die Temperaturerniedrigung durch Verdunstung nur 
wenig von Windgeschwindigkeit und Blattgröße ab, d.h. die Blatt- 
temperatur wird nur dann im wechselnden Winde heftig schwanken, wenn 
eine unausgeglichene Strahlungsbilanz herrscht. Ist h, sehr vie] kleiner 


als A und damit » 1, dann kann man die Transpirationskühlung 


h 
h+hs 
in erster Näherung als unabhängig von der Wärmeübergangszahl an- 
nehmen. Davon macht man bei der Messung der Luftfeuchte mit dem 
Psychrometer Gebrauch. Bei diesem Instrument ist S~ 0; der Rest der 
Gleichung stellt nichts anderes als die bekannte Psychrometerformel dar. 
Im Falle eines trockenen Kôrpers ist « gleich Null, das Verdunstungs- 
glied verschwindet, und die Ubertemperatur des vollkommen trockenen 
Blattes läßt sich leicht aus dem Strahlungsglied berechnen. Umgekehrt 
kann man die Wärmeübergangszahl eines trockenen Blattes (Blatt- 
modell) finden, wenn man dessen Strahlungsbilanz S’ und Temperatur- 
differenz ©’ mit der Luft mißt. Auf Grund von S’= K’=2 @h ist 
h= LA . Hatte ein wirkliches Blatt von gleichen Abmessungen unter 
den gleichen Bedingungen die Strahlungsbilanz S und die Ubertemperatur 
©, dann gilt für dieses O = ia a 

ah a 

zuzuschreibende Temperatursenkung ist demzufolge O,,, = = (Em — €) 
N 

nu 
S = 0,9 cal/2 em? min, @ = 7,0° C, h = 0,04 cal/em* min grad. Die Tempe- 
raturerniedrigung durch Transpiration beträgt in diesem Falle 0,,;,, = 
11,2 —7,0=4,2°C. Gleichzeitig betrug die Lufttemperatur 33°C und 


es herrschte ein Wasserdampfdruck von 7,0 mm. Da 0;,, = z (Ep, —e) 


(Em — €). Die der Transpiration 


— ©. Dafür ein Beispiel: An einem Canna-Blatt wurden gemessen: 


ist, kann man daraus den Wasserbedeckungsfaktor berechnen. Bei einer 


Blattemperatur von 40° C beträgt der Sättigungsdampfdruck des Wassers 
F N: a Otrp 4,2 : 

4 — 9 ñ = = = 35 } 
55,3 mm. Mit es folgt, daß « I 2(55,3 — 7,0) 0,0435 ist. 
Weiter ist es möglich, aus der Blattemperatur und damit aus der Tran- 
spirationskühlung die Größe der Transpiration abzuleiten. Nach Ab- 
schnitt 4 ist V= —2h 2 (Ep, —e) cal/2cm? min. Da für = (Ep —e) 
auch ©,,, geschrieben werden kann, ist V= —2 h @,,,, im erwähnten 


» 
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Beispiel also — 0,08 - 4,2— — 0,336 cal/2 cm? min oder 0,58 mg Wasser 
je cm? Blattspreite in der Minute (vgl. Rascake 1954). Schließlich gibt 
die Beziehung V= —2h@,,, noch an, daß die Senkung der Blatt- 
temperatur durch die Transpiration bei konstanter Wärmeübergangszahl 
der Transpirationsgröße proportional ist. Demnach kann man die Blatt- 
temperatur auch mit der Waage messen. Ein Blattmodell aus wasser- 
getränktem Fließpapier hat, wenn es nicht zu groß ist, bei ausgeglichener 
Strahlungsbilanz ($=0) die Temperatur des feuchten Thermometers 
eines Psychrometers; seine Temperaturdifferenz ©’ mit der Luft ist der 


psychrometrischen Differenz gleich. Werden die Wasserverluste des 
V 


Blattes und seines Modells mit V und V”’ bezeichnet, ist O = ©’ pr - Bei 
unausgeglichener Strahlungsbilanz (S+0) wird daraus 0 =0” ( a ) 
mit 0” = nn oder, falls das Blatt und sein Modell gleiche Ab- 


2h 
sorptionszahlen für sichtbare und langwellige Strahlung besitzen, 9 — 0” 
( Sur )mit OP == = laut 
| S1z-V” 2 (h + hs) 

Die Berechnung der Blattemperatur wird etwas schwieriger, wenn 
nur Strahlungsbilanz S, Wärmeübergangszahl h, Wasserbedeckungs- 
faktor «, Lufttemperatur 7’, und Luftfeuchte e als Ausgangsgrößen zur 
Verfügung stehen. Der Sättigungsdampfdruck E,„ des Wassers ist nach 
der Formel von Magnus mit den Konstanten von TETENS (zit. nach 
KLEINSCHMIDT 1935) in folgender Weise von der Temperatur 7 (in ° C) 


; h muß dann also bekannt sein. 


el 1,5 7 I 5 
abhängig: log E, = T+ 2373 + 0,6609 (kurz mit £, =f (T') bezeichnet). 
Aus Gleichung (3) wird dann: 


SL a h 
sd 2(hth) a  (h+hs) (f(T wd) à e)- 

Da © einmal linear vorkommt und ein zweites Mal in einem Ex- 
ponenten steht, läßt sich die Gleichung numerisch nicht exakt lösen. Es 
ist aber möglich, eine graphische Lösung und eine rechnerische Näherungs- 
lösung anzugeben. 

b) Graphische Lösung. Zunächst sei die graphische Lösung für Blätter 
geschildert, deren Strahlungsbilanz gemessen wurde. Die Wärmehaus- 
haltsgleichung eines Blattes heißt 


0=8- 2h(Ty — Ts) —2h~ (f (Tm) — €). 


und die Temperaturdifferenz zwischen Blatt und Luft beträgt 
S 
Py Fy Cy Zi = (f (Tps) — e)- 
Nach Umordnung der Gleichung erhält man 
a 


Ss 
-Ty+T, +9, t+ ce= Gh (Tu). 


a 


Yı = Ye 
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Die linke Seite der Gleichung stellt eine Gerade dar: 


8 


y, = -Ta+ T,+ ah + - e= —Ty+b. 
Da der Beiwert der Veränderlichen 7’, gleich — 1 ist, fällt die Gerade 
im Koordinatensystem unter einen Winkel von 45° ab. Sie schneidet 


die y-Achse an dem Punkte 7, =0 und y=b=T,+ A + = e. 
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Damit ist die Gerade 
eindeutig definiert. Auf 
der rechten Seite der Glei- 
chung steht die Funk- 
tion yp =a f (T)/a. 
Sie stellt die mit dem 
Koeffizienten «/a ver- 
sehene Dampfdruck- 
funktion des Wassers 
dar und kann für 
alle Blattemperaturen 
und Koeffizienten ge- 
zeichnet werden. Da 
Y= Yq sein muß, gibt 
die Abszisse des Schnitt- 
punktes der Geraden mit 
der Kurve der mit 
dem entsprechenden Ko- 
effizienten versehenen 
Dampfdruckfunktion 
die gesuchte Blattem- 





+ 
PRE 
= 


peratur. In der Abb. 5 
ist eine Kurvenschar 
von Er=af(T,)ja für 
verschiedene Wasser- 
bedeckungsfaktoren ein- 
gezeichnet. Da 1/a mit 2 
angesetzt wurde, bildet 
die mit « = 1 bezeichnete Kurve die Funktion y, = 2 f(T') ab; diese Kurve 
kann also auch zum Ablesen des Sättigungsdampfdruckes des Wassers 
in Abhängigkeit von der Temperatur benutzt werden, wenn man die 
zugehôrigen Ordinaten halbiert. Zur Erleichterung ist dafür am linken 
Rande der Tafel ein in Torr eingeteilter MaBstab hinzugefügt worden. 
Weiterhin wird die Abb. 5 mit unter einem Winkel von 45° fallende 
Geraden durchzogen, die die Funktionen y, = — 7,,+ 6 darstellen. 
Der Gebrauch der Rechentafel sei an 2 Beispielen erläutert. Im 
ersten Falle sei S=0,7 cal/2 cm? min, h=0,035 cal/cm? min grad, 
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Abb. 5. Rechentafel zur Bestimmung der Blattemperatur 
für 0 2a = 1,0 (Gebrauchsanweisung im Text) 
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T,,= 15°C, e=10Torr und «=0,25. Dann ist b—15+10+5—30. 
Die Gerade y, —30 — Ty schneidet die Kurve y, — = f(Tz,) bei 
Ty = 20,8°C. Damit ist die Blattemperatur gefunden; sie liegt 5,89 C 
über der Lufttemperatur. Unter gleichen Bedingungen hätte ein voll- 
kommen trockenes Blatt eine Ubertemperatur von 0’ = oh = 10°C 


gezeigt. Die der Transpiration zuzuschreibende Kühlung beträgt in 
diesem Falle demnach 4,2° C. 
Das zweite Beispiel soll nächtliche Verhältnisse schildern mit 

































































































































S = —0,14 cal/2 cm? min, « = 0,02, andere Werte wie eben gegeben. Zur 
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Abb. 6. Rechentafel zur Br «'mmung der Blattemperatur für 0242 0,05 
(Gebrauchsanweisung im Text) 


Lösung wird die Abb. 6 benutzt, die für niedrigere Wasserbedeckungs- 
faktoren gilt und in zwei vergrößerten Abszissenmaßstäben gehalten ist, 
um die Ablesungen zu erleichtern. Die Geraden fallen infolge der Maß- 
stabänderung steiler ab. Für b—15 -2-+0,4—13,4 liest man am 
Schnittpunkt mit der mit x — 0,02 bezeichneten Kurve eine Blattempe- 
ratur von 12,950 C ab. Die Blattemperatur liegt 2,050 C unter der der 
Luft. Die Kühlung durch die Transpiration von etwa 0,05° C ist äußerst 
gering und liegt im Bereich des Ablesefehlers. 

Es sei an dieser Stelle darauf hingewiesen, daß die Abb. 5 ganz all- 
gemein zur Bestimmung der Temperatur eines feuchten Körpers unter 
verschiedenen Bedingungen, besonders aber zur Ermittlung des Strah- 
lungsfehlers eines feuchten Thermometers («—=1) benutzt werden kann. 
Dabei ist die dem Thermometergefäß auf dem Wege der Wärmeleitung 
durch den Thermometerhals zugeführte Energie der Strahlungsbilanz 
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hinzuzufügen. SchlieBlich kann die Tafel auch als Psychrometertafel 
benutzt werden. Ein Beispiel: Das feuchte Thermometer eines ASSMANN- 
Psychrometers zeigte 6°C. Bei dieser Temperatur wird die Kurve «= 1 
von der Geraden y, = 20 —T', geschnitten. Gab das trockene Thermo- 
meter eine Lufttemperatur von 10°C an, ist der Dampfdruck der Luft 
gleich = = 5,0 Torr. Aus den gebräuchlichen Aspirations-Psychro- 
meter-Tafeln liest man für diese Werte den gleichen Dampfdruck ab. 
Auf entsprechende Weise kann man den Dampfdruck auch aus den 
50 : Angaben eines verstrahlten Psy- 
chrometers ermitteln. 

Soweit wurde mit l/a=2 
gerechnet. Die Tafeln 5 und 6 
können jedoch auch für 1/a > 2 
benutzt werden, wenn man die 
Abweichung durch eine Verän- 
derung des Wasserbedeckungs- 
faktors ausdrückt und einen 
„reduzierten Wasserbedeckungs- 
faktor“ «,.q im Ansatz gebraucht. 
Wie leicht abgeleitet werden 
keit von der Temperatur der wasserabgebenden kann, ist "red — 0,5 a./ me 

Oberfläche Sehr oft wird nicht die wirklich 
am Blatt gemessene Strahlungs- 
bilanz S als Ausgangsgröße zur Verfügung stehen, sondern nur die 
Strahlungsbilanz S, eines Blattes von Lufttemperatur bekannt sein. 
Das gilt besonders für Überschlagungsrechnungen. Die Ausgangs- 
gleichung heißt dann 
9= 8, —2(h+h) (Ty — Ts) ~ 2h 4 (Mm) —e). 


a 





«0 


20, 
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Abb. 7. Zunahme des Wasserdampfdruckes je 











dE 
Grad Temperaturzunahme Fi, in Abhängig- 


Die Umordnung der Gleichung ergibt 
Si h a h œ 
sass OP = mp 
Ta + Tr + 2(h+hs) + (A+hs) a i. (h+hs) a 1 (Ti) - i 
Um die Rechnung zu vereinfachen, soll wiederum ein reduzierter 
Wasserbedeckungsfaktor eingefiihrt werden; diesmal wird er durch 


h ini a eo oe 
(h 7 ) definiert. Er ist nun auch von den Wärmeübergangs- 


zahlen fir Konvektion und Strahlung abhangig. 


a 
—O5 
brea L — 0,5 a 


c) Rechnerische Näherungslösung. Das näherungsweise Rechenver- 
fahren zur Bestimmung der Blattemperatur geht von der vereinfachenden 
Annahme aus, daß der Sättigungsdampfdruck des Wassers linear mit 
der Temperatur anwächst. In Abb.7 ist die Dampfdruckänderung je 
Grad Temperaturunterschied (Gr [Torr grad=1]) in ihrer Abhängigkeit 
von der Temperatur der wasserabgebenden Oberfläche eingezeichnet. 


» 
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Es läßt sich ablesen, daß die Vereinfachung nur für verhältnismäßig 
geringe Temperaturunterschiede gilt. Eine Wasseroberfläche, deren 


Temperatur sich um ©° C von der der Luft unterscheidet, hat dann nach 


der eben vorausgesetzten Annahme einen Dampfdruck von E, + © vel 


[Torr]. Weiter werde die relative Luftfeuchte mit r bezeichnet, wobei r 
als Dezimalbruch ausgedriickt werden soll. Der Wasserdampfdruck der 
Luft beträgt demnach r-E,. Zwischen einem Blatt von der Temperatur 
T; +0 und der Luft besteht eine Dampfdruckdifferenz von 


dE dE 


Der Ausdruck 1 — r ist nichts anderes als das relative Sättigungsdefizit 
der Luft. Die Wärmehaushaltsgleichung des Blattes lautet nun: 


_ 2ah dE 
0—8,-20(h+h,) — (E,.U-n+047) 
oder 
y „ ahdE Qah „ 
0=8,-20(h +1,44 )- = Ey (1-1). 


Der Ausdruck = hat den Charakter einer Wärmeübergangszahl 


für latente Wärme. Der Einfachheit halber fassen wir die Wärmeüber- 
gangszahlen für Konvektion, langwellige Strahlung und latenten Wärme- 
austausch in einer: Gesamtwärmeübergangszahl H zusammen und er- 
halten für die Blattemperatur 

@ — Se _ eh Bs (1—r) 
2H aH 
Wiederum setzt sich die Ubertemperatur des Blattes aus einem Strah- 
lungs- und einem Verdunstungsglied zusammen. Bezeichnen wir ae mit 


n, dann kann für die Blattemperatur auch geschrieben werden: 


Sm -_nEı(l—r 
BE eh. 1 
der der Transpiration zuzuschreibende Anteil beträgt 
8 77 1 Aig) | X He. 
up 2\kth A 2H 7 


Tabelle 4. Werte zur Berechnung von H nach H —h,- ch bei verschiedenen 
Temperaturen und Wasserbedeckungsfaktoren (fiir 760 Torr Luftdruck) 














°C hg a n bi n 
a=1,0 | 0,5 | 0,25 | 0,10 | 0,05 | 0,01 
| | | 

10 0,007 2,252 | 1,626 | 1,313 | 1,125 | 1,063 1,012 
20 0,008 3,18 2,09 | 1,545 1,218 | 1,109 | 1,022 
30 0,009 4,62 2,81 1,905 1,362 1,181 1,036 
40 0,010 6,78 3,89 2,446 1,578 1,289 1,058 
50 0,011 9,92 5,46 3,23 1,892 1,446 1,089 
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Zahlenwerte der Größen H und n lassen sich mit Hilfe der Tabelle 3 
und der Abb. 4 und 7 berechnen. Zur erleichterten Bestimmung wurde 
außerdem die Tabelle 4 zusammengestellt, die für beliebige Wasser- 
bedeckungsfaktoren und bei Überschlagsrechnungen auch für Temperatur- 
zwischenwerte linear interpolierbar ist. 


8. Berechnete Blattemperaturen für drei Klimabeispiele 

Die im vorigen Abschnitt geschilderten Lösungsverfahren ermög- 
lichten es nun, die Temperaturen bestrahlter und transpirierender Blätter 
bei verschiedenen Wärmeübergangszahlen zu berechnen. Es wurden 
Beispiele aus drei Klimatypen ausgewählt: 1. ‚Trocken und heiß‘ (was 
etwa dem Steppenklima und der Trockenperiode des Savannenklimas ent- 
sprechen würde) mit Werten, die an Märztagen in Poona gemessen wurden. 
2. „Feucht und heiß‘ (dem tropischen Küstenklima entsprechend) mit 
Klimaangaben von Bombay (Monat April) und 3. ,,GemaBigt mit 
Daten eines Tages im August in Berlin. Die drei Beispiele sollen kurz 
„Steppentag‘, „Tropentag‘‘ und ,,gemaBigter Tag‘‘ genannt werden. 
Die herrschende Lufttemperatur und -feuchte betrug für den Steppentag 
40°C und 4Torr (r—0,072), für den Tropentag 35°C und 38 Torr 
(r=0,90) und für den gemäßigten Tag 22° C und 12 Torr (r= 0,61); der 
Luftdruck war im ersten Beispiel 710 Torr, in den beiden anderen 
760 Torr. Als Wasserbedeckungsfaktor wurde «—=0,03 angenommen. 
ein Wert, der für in Poona wachsende Canna- und Alocasia-Pflanzen 
repräsentativ zu sein scheint, für tropische und gemäßigte Bedingungen 
aber vielleicht zu niedrig ist. Um jedoch die Unterschiede in der physi- 
kalischen Auswirkung der 3 gewählten Klimabeispiele klar hervortreten 
zu lassen, wurde trotzdem in allen Fällen der gleiche Wasserbedeckungs- 
faktor eingesetzt. Die Blattemperaturen wurden für vier Größenstufen 
der Strahlungsbilanz bei Lufttemperatur berechnet: Am Steppen- und 
Tropentag für S,=1,00; 0,50; 0,25 und 0,00 cal/2 cm?min; am ge- 
mäßigten Tag für S;—0,60; 0,30; 0,15 und 0,00 cal/2 cm?min. Die 
Berechnung der Blattemperaturen erfolgte für Wärmeübergangszahlen 
zwischen h=0,01 und 0,25 cal/em?min grad und erfaBte so den 
gesamten Bereich, innerhalb dessen h schwanken kann, wenn man von 
extremen Windgeschwindigkeiten absieht (vgl. Abb. 2). In den Tabellen 5, 
6 und 7 sind die sowohl nach der graphischen Lösungsmethode als 
auch nach dem rechnerischen Näherungsverfahren gefundenen Blatt- 
temperaturen 7',, graphisch bzw. 7',, rechnerisch (in Klammern) 
gegenübergestellt. Die Übereinstimmung ist vorzüglich, was bei dem 
groben Ansatz des rechnerischen Verfahrens überrascht. Größere Ab- 
weichungen der nach der Näherungslösung erhaltenen Blattemperaturen 
von den Resultaten der graphischen Methode treten nur beim Zusammen- 
wirken von hohen Strahlungsbilanzen und sehr geringen Wärmeüber- 


» 
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Tabelle 5. Blattemperatur, Ubertemperatur und Transpirationskühlung in °C an einem 
Steppentag in Abhängigkeit von der Wärmeü hl und der Strahlungsbilanz 





7 


























Sz h{cal/em* min grad] 
cal ‘¢ 
| in | 0,01 | 0,02 0,05 0,10 | 0,25 
T pi graph. 60,9 | 52,7 | 448 | 41,6 38,9 
160 T pi rechn, (61,9) (53,1) (45,0) | (41,6) | (39,0) 
; o 20,9 12,7 as |, 16 |.—11 
Otrp LES -4,3 436" | wigs oa 
T pi graph. 50,1 45,6 412 | 39,4 38,1 
6.50 T pi rechn. (50,2) (45,6) (41,3) | (39,4) (38,2) 
se o 10,1 5,6 1,21 |. —04 —1,9 
Otrp - 2,7 — 2,9 +36 |'=29 — 28 
T pi graph. 44,3 41,8 39,4 | 38,4 37,8 
0.25 T'pırrechn. (44,4) (41,9) (39,5) | (38,4) (37,8) 
un: 6) 4,3 1,8 — 0,6 -1,6 — 2,2 
Otrp 2,1 2,4 -2,7 2,7 MY 
T Bi graph. 38,5 38,1 37,6 | 374 37,3 
0:00 T pi rechn. (38,5) (38,1) (37,7) | (37,3) (37,4) 
> o 1,5 -1,9 - 2,4 - 2,6 - 2,7 
Otrp 1,5 — 1,9 2,4 — 2,6 22,7 


gangszahlen auf; solche Bedingungen sind jedoch in der Natur selten. 
Weiter enthalten die Tabellen Werte der nach dem graphischen Ver- 
fahren erhaltenen Temperaturdifferenz © zwischen Blatt und Luft. Die 
durch Transpiration verursachte Temperatursenkung des Blattes ist in 
den mit O,,, bezeichneten Zeilen eingetragen. 


Tabelle 6. Blattemperatur, Übertemperatur und Transpirationskühlung in °C an einem 
Tropentag in Abhängigkeit von der Wärmeübergangszahl und der Strahlungsbilanz 














o h[cal/cm? min grad] 
| an 0,01 0,02 0,05 | 0,10 | 0,25 
| 

T gı graph. 61,4 52,3 43,5 | 39,6 36,9 

1.00 T gırechn. (59,2) (50,5) (42,4) | (38,9) | (36,5) 
f Oo 26,4 17,3 8,5 | 4,6 1,9 
Oup 30 | 22 | —12 | —07 | —04 

T pi graph. 47,2 42,6 38,6 36,9 | 35,6 

0.50 T pi rechn, (47,1). | (42,7) (38,6) | (36,8) (35,6) 
“ ©] 12,2 7,6 NT 1 0,6 
Otrp —1,0 | —-10 | —06 | —04 | —03 

T' pi graph. 41,0 | 38,7 | 368 | 35,9 | 352 

0.25 T pi rechn. (41,0) (38,7) (36,7) | (35,8) (35,2) 
s 0] 6,0 3,7 1,8 0,9 0,2 
in. RO Le i On, OE Ba. 

T’pı graph. 34,85 | 34,85 | 34,85 | 34,85 | 34,85 

0,00 T pi rechn. (34,88) | (34,86) | (34,81) | (34,80) | (34,79) 
? ©] -0,15 | --0,15 | —0,15 | —0,15 | —0,15 
Otrp 0,15 -0,15 -0,15 - 0,15 0,15 
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Tabelle 7. Blattemperatur, Ubertemperatur und Transpirationskühlung in°C an einem 
gemäßigten Tag in Abhängigkeit von der Wärmeübergangszahl und der Strahlungsbilanz 

















Sz h (cal/em* min grad] 
cal 3 
| 3 em*min | 0,01 | 0,02 0,05 0,10 | 0,25 
T pi graph. 37,9 31,9 26,4 24,2 | 22,7 
0.00 Ti rechn. (38,0) (32,0) (26,5) (24,2) | (22,7) 
: oO 15,9 9,9 4,4 22 | 0,7 
Orrp — 1,3 - 1,0 ~ 0,8 —0,6 | —0,5 
T pı graph. 29,9 26,8 24,0 22,9 | 22) 
Ben Te rechn. (29,9) (26,8) (24,1) (22.9) (22,1) 
‘ o 7,9 4,8 2,0 0,9 0,1 
Otrp — 0,7 0,7 — 0,6 ne 0,5 _ 0,5 
T pi graph. 25,9 24,2 22,8 22,2 21,9 
os T pi rechn. (25,8) (24,2) (22,8) (22,2) (21,9) 
Ai [0] 3,9 2,2 0,8 0,2 — 0,1 
Otrp — 0,4 — 0,5 — 0,5 - 0,5 — 0,6 
T pi graph. 21,8 21,7 21,6 21,6 21,6 
geo T pi rechn. (21,8) (21,7) (21,6) (21,6) (21,6) 
, [©] - 0,2 - 0,3 - 0,4 — 0,4 — 0,4 
Otrp - 0,2 0,3 — 0,4 0,4 — 0,4 


Die Tabellen veranschaulichen die starke Abhängigkeit der Über- 
temperatur eines Blattes von der Wärmeübergangszahl. Man kann mit 
Hilfe der Abb. 2 den verschiedenen Wärmeübergangszahlen bei fest- 
gesetzten Windgeschwindigkeiten die entsprechenden Blattgrößen zu- 
ordnen und umgekehrt. Bei einer Windgeschwindigkeit von ungefähr 
1 m sec”! hat ein Blatt von 5 mm Breite eine Wärmeübergangszahl von 
0,10, ein Blatt von 5 cm Breite eine solche von 0,05 cal/em ?min grad. 
Sind beide Blätter den gleichen Bedingungen ausgesetzt, so steigt die 
Übertemperatur des größeren Blattes am Tropentag (mit S,= 1,00) 
auf 8,6° C; das kleinere Blatt erwärmt sich nur um 4,6° C. Aus den Auf- 
stellungen kann man weiter ablesen, daß selbst bei sehr starker Be- 
strahlung, die sich in einer Strahlungsbilanz von $, = 1,00 auswirkt, die 
Biattemperatur unter die der Luft fallen kann, wenn nur das Sättigungs- 
defizit der Luft und die Wärmeübergangszahl des Blattes hoch genug 
sind. Die Abhängigkeit der Blattemperatur von der Luftfeuchte zeigt 
sich in der Transpirationskühlung @,,,. Der absolute Betrag der Tem- 
peratursenkung durch die Transpiration übersteigt nach den hier wieder- 
gegebenen Beispielen nicht die 5° C-Grenze. Obwohl bei höheren Wasser- 
bedeckungsfaktoren größere Kühleffekte errechnet werden, scheint es 
doch so, daß die Transpirationskühlung nicht ganz die lebenswichtige 
Rolle im Wärmehaushalt der Pflanzen spielt, die ihr mitunter zuge- 
wiesen wurde. Nur unter extremen Bedingungen, bei denen hohe Luft- 
temperatur, hohe Einstrahlung und geringe Luftbewegung zusammen- 
wirken, wird die Pflanze durch die kühlende Wirkung der Transpiration 
vor dem Hitzetod bewahrt werden. Als ein solcher Fall könnten z.B. 


» 
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in Tabelle 5 die Werte für S,=1,00 und h< 0,05 angesehen werden. 
Man kann (z. B. nach Curtis u. CLARK 1950) annehmen, daB Blatt- 
temperaturen über einem Grenzwert von 45 bis 55° C letal wirken; dann 
kommt einer Kühlung des Blattes von beispielsweise 52° auf 48° C schon 
entscheidende Bedeutung zu. 

SchlieBlich ist noch zu bemerken, daB die Untertemperatur eines 
Blattes bei S, =0,00 etwas von der Wärmeübergangszahl abhängig ist. 
Durch die Temperaturdifferenz zwischen Blatt und Luft ist die wahre 
Strahlungsbilanz des Blattes noch S= —2@h,. Erst wenn S gleich 
Null ist, wird © von h nicht mehr beeinflußt. Bei höheren Wärmeüber- 
gangszahlen ist © praktisch bereits bei kleinen Werten von S konstant 
(Aspiration des Psychrometers!). 

Bei der Berechnung der nächtlichen Blattemperaturen muß be- 
achtet werden, daß sich das Blatt unter den Taupunkt der Luft ab- 
kühlen kann. In einem solchen Falle schlägt sich Wasserdampf als Tau 
auf der Blattoberfläche nieder. (Einzelheiten über Taubildung bei Hor- 
MANN 1955.) Der Wasserbedeckungsfaktor wird dann gleich eins. 
(Es sind sogar Wasserbedeckungsfaktoren denkbar, die größer als eins 
sind, da in dicht beieinanderliegenden Tröpfchen kondensierter Tau eine 
größere Oberfläche haben kann als die von ihm bedeckte ebene Blatt- 
oberfläche.) Die durch negative Strahlungsbilanz verursachten Unter- 
temperaturen sind in ihrer Größe wiederum von der Wärmeübergangs- 
zahl abhängig. Unter bestimmten Bedingungen wird es also vorkommen, 
daß sich Tau nur auf großen Blättern mit geringen Wärmeübergangs- 
zahlen niederschlägt, während kleinere Blätter trocken bleiben. Da sich 
die einzelnen Teile eines Blattes ebenfalls in ihrer Wärmeübergangszahl 
unterscheiden (vgl. z. B. Abb. 3), werden nur solche Zonen betaut werden, 
deren Wärmeübergangszahlen unter einem kritischen Wert liegen. Die 
Berechnung der kritischen Wärmeübergangszahlen ist einfach: Hat ein 
Blatt durch Strahlung die Taupunkttemperatur 7, der Luft erreicht, 
dann besteht kein Dampfdruckgefälle zwischen Blatt und Luft mehr: 
Ey, —e=9. Damit fließt auch kein Wasserdampfstrom zwischen den 
beiden Körpern. Die Wärmehaushaltsgleichung vereinfacht sich so zu 
S,; =2(h+h,) (7, — 7) und die kritische Wärmeübergangszahl ist 

Sı 
Ayrit > 2(T, — 71) 7 h,. 
Den vorher geschilderten drei Beispielstagen entsprechen folgende 
Nächte: 
„Steppennacht“ mit S; = — 0,15 cal/2 cm?min; 7, = 20°C; 
e = 4,0 Torr (r = 0,23; T, = — 1,9°C). 

.. Tropennacht‘‘ mit S; = —0,09 cal/2 em?min; 7), = 30° C; 
e = 30,0 Torr (r = 0,94; T, = 29,0°C). 

..GemaBigte Nacht“ mit S,; = — 0,13 cal/2 em?min; 7, = 14°C; 
e = 11,4 Torr (r = 0,95; T, = 13,2°C). 
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Tabelle 8. Blattemperaturen, Übertemperaturen und Transpirationskühlung in °C 
in drei Nächten in Abhängigkeit von der Wärmeüb 




















SL h{cal/em* min grad] 
Klima cal ; = : 
| Zt di 0,01 | 0,02 | 0,05 | 0,10 | 0,25 
| | 
Tpigraph. | 15,7 | 17,2 18,5 | 19,1 | 19,5 
„Steppe“ — 0,15 Tpırechn. |(15, 2 (17,2) | (18,5) | (19,1) | (19,5) 
0 — 4,3 2,8 —15 —0,9 : -0,5 
Otrp — 0,1 —0,1 1-02 —0,2 —0,2 
Tpigraph. | 28,5 | 28,9 | 29,1 | 29,6 | 29,8 
„Tropen“ -0.09 Tpirechn. |(28,5) | (28,9) | (29,2) | (29,6) | (29,8) 
9 -1,5 À -0,9 —0,4 —0,2 
Otrp 0,9 0,4 —0,1 —0,1 —0,1 
T gi graph. 11,6 12,4 | 13,0 | 13,4 13,7 7 
„gemäßigt“ 0.13 Tprrechn. |(11,6) (12,4) (13,0) | (13,4) | (13,7) 
9 +24 |-1,6 |—1,0 |—0,6 |—0,3 
Otrp 1,3 0,8 0,1 = 


Als kritische Wärmeübergangszahl errechnet man für die Steppen- 
nacht Ay.it = — 0,005 cal/em?min grad. Negative Werte für h sind aber 
nicht möglich. In dieser Nacht kann also kein Tau fallen. Für die 
Tropennacht und die 
gemäßigte Nacht sind 
hyrit = 0,036 bzw. hi 
= 0,074 cal/em? min grad. 
x Die Berechnung der Blatt- 
temperaturen für h<hy,;; 
hat also mit «= 1,00 zu 
geschehen. Da nachts die 
Stomata im allgemeinen 
geschlossen sind, wurde in 
allen drei Beispielen mit 
a= 0,01 fürh>h,.i gerech- 
net. Man erhält als Ergeb- 
nis die in Tabelle 8 zu- 
Abb 8. Temperaturtopographie eines Blattes von sammengestellten Werte. 
Canna indica (14,5 x 34 cm) zur Mittagszeit. Mittlere 3 A er x 
Übertemperatur @ =5,5° C, Windgeschwindigkeit Die durch die nachtliche 

— a ho 4 An. à pue Ausstrahlung hervorgeru- 

fenen Untertemperaturen 

können bei den geringen Wärmeübergangszahlen, wie sie in klaren 
Nächten herrschen, verhältnismäßig erheblich sein. Im Beispiel 
der Steppennacht sinkt die Blattemperatur um mehr als 4°C bei 
h=0,01 cal/em* min grad. Die Unterkühlung kann noch größere Werte 
annehmen; denn es wurden in einigen Nächten in Poona Windgeschwindig- 
keiten gemessen, die unter 0,1 m sec”! lagen. Die photographischen Auf- 
zeichnungen eines thermoelektrischen Anemometers zeigten in einigen 


S = NW 8 Un M y 
: 
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Fällen sogar absolute Luftruhe, wenn auch nur von der Dauer weniger 
Sekunden, und aus der Form der registrierten Kurve ergibt sich, daB die 
Luftströmung laminar verlief. Die Temperatursenkung durch Transpira- 
tion ist nachts wegen der kleinen Wasserbedeckungsfaktoren und der 
großen relativen Feuchte sehr gering. Die Erwärmung des Blattes durch 
die bei einem Taufall freiwerdende Kondensationswärme des Wassers ist 
dagegen viel gewichtiger und kann in unseren Beispielen die 1° C-Grenze 
durchaus übersteigen. Sie kann jedoch nicht, wie leicht zu beweisen 
ist, so groß werden, daß der Taupunkt oder gar die Lufttemperatur 
überschritten wird. 

Zum Schluß dieses Abschnittes muß darauf hingewiesen werden, daß 
mit dem Ausdruck Blattemperatur in der vorliegenden Arbeit stets ein 
Mittelwert gemeint ist. Zwischen den einzelnen Blatteilen können dabei 
große Temperaturunterschiede bestehen, wie die in Abb. 8 dargestellte 
Temperaturtopographie zeigt, die an einem Canna-Blatt gemessen wurde. 
Während sich die mittlere Temperaturdifferenz zwischen Blatt und Luft 
auf 5,5°C belief, betrug das Maximum (in Blattmitte) 7°C und das 
Minimum (am Blattrande) 0,6° C. 


9. Die Berechnung der Transpiration 
Es ist nun leicht, aus der ermittelten Blattemperatur, der Wärme- 
übergangszahl, dem Wasserbedeckungsfaktor und dem Wasserdampf- 
druck der Luft die Transpiration zu berechnen: 


V=-2 - h(Epı — e) cal/2 cm? min oder 


V= —-2 =i h(E, — e) g Wasser/2 cm? min. 
E „ı läßt sich als Sättigungsdampfdruck des Wassers bei der Temperatur 
T 5; aus Dampfdrucktafeln oder aus der Abb. 5 ablesen. 
Die der Transpirationsermittlung vorangehende Temperaturbe- 
rechnung kann bei Anwendung einer Näherungslösung ganz umgangen 
werden. Im Abschnitt 7 c wurde für Zp, — e in erster Näherung E, (1 — r) 


d 
+05 


—-V=nE,(1l—r)+nO en . Um © zu eliminieren, wird 
Sr n Ey (1—r) 


2H 2H 


: i 2ah : 
- geschrieben. Unter Verwendung von = =n ist daher 


O— 


eingesetzt : 
dE Eı(l-r) 
—V=nE, (l—")+2 om: on (4) 
n dE ahdE 
2H dT aHdT 
gibt eine von der Blattemperatur freie Formel 
—-V=mS,+n(l— m) E,(l—r). 


Zur weiteren Vereinfachung soll m für stehen. Das er- 
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Aus dieser Gleichung läßt sich folgendes ablesen: 

1. Die Transpiration setzt sich aus einem Strahlungs- und einem 
Konvektions-Luftfeuchte-Glied zusammen (= Strahlungs- und Ven- 
tilations-Feuchte-Glied bei Hormann 1956). [Das gleiche gilt auch für 
den Taufall, der nach Hormann (1955) aus einem Strahlungs- und einem 
Verdunstungsglied besteht. ] 

2. Für Wärmeübergangszahlen, die gegenüber den Strahlungsüber- 
gangszahlen nicht zu klein sind (h/H = const), ist das Strahlungsglied 
praktisch von der Wärmeübergangszahl unabhängig und damit nicht 
durch Windgeschwindigkeit und Blattgröße beeinflußt. 

3. Unter der in 2. genannten Bedingung wächst das Konvektions- 
Luftfeuchte-Glied linear mit der Wärmeübergangszahl an. Die Transpira - 
tion eines Blattes abzüglich des Strahlungsgliedes muß damit ungefähr 
der Quadratwurzel der Windgeschwindigkeit folgen, vorausgesetzt. 
daß sich dabei der Wasserbedeckungsfaktor nicht ändert. 

4. In wasserdampfgesättigter Atmosphäre ist die Transpiration nur 
noch strahlungsabhängig und vom Winde unbeeinflußt. Bei kleinen 
Wärmeübergangszahlen ist ein leichter Anstieg mit steigendem h zu 
erwarten. Er beruht auf dem unter dieser Bedingung nicht zu ver- 
nachlässigenden Anteil der Strahlungsübergangszahl h, an der Gesamt- 
wärmeübergangszahl H. 

5. DadE/dT und damit der Koeffizient m mit steigender Temperatur 
zunimmt (Abb.7), wächst mit der Temperatur auch der Grad der 
transpirationsfördernden Wirkung der Strahlung (vgl. HOFMANN 1956). 
während der Wirkungsgrad des Sättigungsdefizits mit steigender Tem- 
peratur zurückgeht. In Tabelle 9 sind Zahlenwerte von m in ihrer Ab- 
hängigkeit von «, h und T', zusammengestellt. 

Die Feststellung, nach der sich die Transpiration aus 2 Komponenten 
zusammensetzt, bietet eine Erklärung (wenn auch nicht die einzige) für 
die von RASCHKE (1956) erwähnte verschieden starke Windabhängigkeit 
senkrecht und waagerecht exponierter Alocasia-Blätter. Die Trans- 
piration waagerechter Blätter erwies sich als nur wenig von der Luft-. 
bewegung beeinflußt. Ein senkrechtes Blatt zeigte hingegen starke durch 
den Wind verursachte Transpirationsschwankungen. Im ersten Falle 
war das von der Wärmeübergangszahl nahezu unabhängige Strahlungs- 
glied infolge der hohen Strahlungsbilanz ausschlaggebend, während beim 
senkrechten Blatt mit geringem Strahlungsempfang das windabhängige 
Konvektions-Luftfeuchte-Glied den größten Teil der Wasserdampfabgabe 
bestritt. 

Nun soll die zu Beginn gestellte Frage beantwortet werden, ob die 
Verringerung der Blattgröße im trockenen und heißen Klima auf irgend- 
eine Weise vorteilhaft für die Pflanze ist. Im vorigen Abschnitt war ge- 
zeigt worden, daß die Übertemperaturen bestrahlter Blätter recht unter- 
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Tabelle 9. Zahlenwerte für m bei verschiedenen Wasserbedeckungsfaktoren, Wärme- 
übergangszahlen und Temperaturen (bei p —760 Torr) 





m 





°C h Fe pe = 
a=1,0 | 05 0,25 | 0,125 0,06 | 0,03 | 0,01 





10 0,01 | 0,410 0,270 | 0,156 | 0,086 | 0,0416 0,0213 0,00735 
0,02 | 0,477 | 0,311 | 0,183 | 0,104 | 0,0536 0,0268 0,00926 
0,05 | 0,519 | 0,353 | 0,213 | 0,120 | 0,0615 0,0316 | 0,0108 
0,10 | 0,534 | 0,365 | 0,224 | 0,126 | 0,0658 0,0336 | 0,0116 
0,25 | 0,545 | 0,375 | 0,230 | 0,131 | 0,0681 | 0,0350 | 0,0120 


20 0,01 | 0,545 | 0,376 | 0,226 | 0,130 | 0,0690 0,0553 | 0,0121 
0,02 | 0,606 | 0,436 | 0,280 | 0,160 | 0,0846 | 0,0448 | 0,0156 
0,05 | 0,652 | 0,486 | 0,320 | 0,190 | 0,1007 | 0,0525 | 0,0185 
0,10 | 0,666 | 0,503 | 0,334 | 0,202 | 0,1082 0,0571 0,0198 
0,25 | 0,678 | 0,514 | 0,346 | 0,209 | 0,1122 | 0,0596 0,0207 








30 0,01 | 0,658 | 0,489 | 0,323 | 0,188 | 0,104 | 0,0549 | 0,0190 
0,02 | 0,716 | 0,556 | 0,380 | 0,238 | 0,132 | 0,0704 | 0,0242 
0,05 | 0,753 | 0,601 | 0,434 | 0,279 | 0,155 | 0,0849 | 0,0297 
0,10 | 0,768 | 0,626 | 0,452 | 0,294 | 0,166 | 0,0909 | 0,0320 


0,25 | 0,778 | 0,636 | 0,466 _ 0,304 | 0,174 | 0,0951 | 0,0338 


40 0,01 | 0,740 | 0,590 | 0,425 | 0,267 | 0,151 | 0,0814 0,0289 
0,02 | 0,792 | 0,656 | 0,490 | 0,328 | 0,187 | 0,1047 0,0371 
0,05 | 0,826 | 0,706 | 0,548 | 0,377 | 0,219 0,1270 | 0,0459 
0,10 | 0,839 | 0,726 | 0,564 | 0,397 | 0,239 0,1367 0,0498 
0,25 | 0,850 | 0,734 | 0,581 | 0,409 | 0,249 | 0,1430 | 0,0525 


50 0,01 | 0,856 | 0,687 | 0,531 | 0,359 | 0,214 | 0,1155 0,0425 
0,02 | 0,856 | 0,750 | 0,596 | 0,429 0,261 | 0,1490 | 0,0558 
0,05 | 0,884 | 0,790 | 0,651 | 0,481 | 0,308 0,1813 0,0697 
0,10 | 0,890 | 0,803 0,669 | 0,505 | 0,326 0,1950 | 0,0750 
0,25 | 0,892 | 0,812 0,683 | 0,517 | 0,343 0,2042 0,0791 























schiedlich sein können und kleinere Blätter weniger der Gefahr einer 
Überhitzung in der Sonne ausgesetzt sind. Dieser positiven Auswirkung 
der kleineren Blattabmessung steht eine nachteilige gegenüber: Nach dem 
Ergebnis dieses Abschnittes verdunstet das kleinere Blatt stets mehr 
Wasser je Flächeneinheit als das größere. Eine transpirationsmindernde 
Wirkung einer erhöhten Wärmeübergangszahl ist selbst bei starker Ein- 
strahlung nicht möglich, da das Strahlungsglied praktisch konstant ist, 
das Konvektions-Luftfeuchte-Glied mit der Wärmeübergangszahl aber 
anwächst. Damit wird der von Huser (1935) stammende Satz be- 
kräftigt: „Die Zerteilung und Verkleinerung der Organe auf sonnigen 
Standorten ist sogar eines der wenigen Beispiele, wo die Forderungen des 
Wärmehaushaltes die der Wasserbilanz überwiegen‘. Wenn die Transpira- 
tionswerte einer kleinblättrigen Pflanze höher genannt werden, so bezieht 
sich das auf die Flächeneinheit. Da mit der Verringerung oder Aufteilung 
der Fläche der einzelnen Blätter (im morphologischen Sinne) eine Reduk- 
tion der gesamten transpirierenden Oberfläche (verglichen mit groß- 
blättrigen Schwesterarten) einhergeht, ist der totale Wasserverlust der 
kleinblättrigen Pflanze trotz besserer Übergangsverhältnisse geringer. 
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Die Transpirationswerte eines Blattes stellen wiederum Mittelwerte 
dar. Die Transpirationsintensitäten der Blatteile können sich sehr unter- 
scheiden. Meist ist die Transpiration am Rande des (intakten) Blattes 
am stärksten. Die Transpirationstopographie gleicht etwa der Ver- 
teilung der Wärmeübergangszahlen (Abb.3). Ein Beispiel ist bei 
RAscHKE (1954) abgebildet. 


10. Berechnete Transpirationswerte aus verschiedenen Klimazonen 

Im Abschnitt 8 waren Blattemperaturen für einen Steppentag. 
einen Tropentag und einen Tag in der gemäßigten Zone zusammen- 
gestellt worden. Aus 
diesen Werten und aus 
den bereits dort an- 
gegebenen Bedingungen 
wurden die zugehörigen 
Transpirationswerte be- 
rechnet. Die Ergebnisse 
werden durch die Abb. 9, 
10 und 11 wiederge- 
geben. Während die 
Abb. 10 und 11 in glei- 
chem Maßstab gehalten 
sind, ist die Transpira- 
tionim Beispiel des Step- 
pentages (Abb.9) infolge 
der geringen Luftfeuchte 
so hoch, daß die Tran- 
spirationsskala auf !/, 
gegenüber der in den 
anderen beiden Ab- 


Abb. 9. Transpiration an einem „Steppentag‘“ in Ab- bildungen angewandten 
hängigkeit von Wärmeübergangszahl h und Strahlungs- verkleinert werden 
bilanz Sz. Bedingungen s. S. 222 a 





mußte. Die Ergebnisse 
bestätigen die bereits aus der Näherungsformel gezogenen Schlüsse: bei 
ausgeglichener Strahlungsbilanz S, wächst die Transpiration linear mit der 
Wärmeübergangszahl. Die Steigung hängt vom Sättigungsdefizit der Luft 
und vom Temperaturniveau ab, auf dem sich der Verdunstungsvorgang 
abspielt. Das Strahlungsglied der Transpiration kann, abgesehen von 
niedrigen Wärmeübergangszahlen, als von der Wärmeübergangszahl un- 
abhängig betrachtet werden. Der Wirkungsgrad der Strahlungsbilanz 
nimmt mit steigendem Temperaturniveau zu (Abstand der Kurven für 
die verschiedenen Strahlungsbilanzen!). Demnach kann man für h > 0,05 
die Transpirationsfunktion durch eine Beziehung von der Form — V = 


» 
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aS,+bh HE, (l—r) 
ausdrücken, die mit der 
im vorigen Kapitel auf- 
gestellten Näherungs- 
lösung übereinstimmt. 
Weiter läßt sich ablesen, 
daß ein Anwachsen der 
Strahlungsbilanz bei 
gleichem Temperatur- 
niveau eine vom Sätti- 
gungsdefizit der Luft 
unabhängige absolute 
Transpirationssteige- 
rung hervorruft. Die auf 
die Gesamttranspiration 
bezogene (relative) Stei- 
gerung derTranspiration 
ist jedoch bei großer 
Trockenheit (Steppen- 
tag) geringer als bei 
hoher Luftfeuchte (Tro- 
pentag). Ein Beschatten 
der Pflanzen senkt die 
Transpiration im Tro- 
penklima relativ viel 
mehr als bei geringem 
Sättigungsgrad der Luft, 
obwohl in beiden Fällen 
(gleiche Lufttemperatur 
vorausgesetzt) der abso- 
lute Betrag der Tran- 
spirationssenkung der 
gleiche ist. 


Zur Abschätzung der 
Genauigkeit des Nähe- 
rungsverfahrens sind in 
Tabelle 10 einige Ergeb- 
nisse beider Lösungs- 
methoden einander ge- 
genübergestellt. 
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Abb. 10. Transpiration an einem ,,Tropentag“‘ in Ab- 
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Abb. 11. Transpiration an einem ‚gemäßigten Tag‘‘ in Ab- 
hängigkeit von Wärmeübergangszahl À und Strahlungs- 


bilanz Sz. Bedingungen s. S. 222 


Die Abb. 12 zeigt die den eben geschilderten Tagen entsprechenden 
Nachtwerte. Die Transpiration folgt der Wärmeübergangszahl wiederum 


Planta. Bd. 48 
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Tabelle 10. Gegenüberstellung der nach der graphischen und der rechnerischen Methode 
ermittelten Verdunstungswerte des Steppentages (in cal/2 cm? min) 




















SL h {cal/em* min grad] 
1 1 
| 0,01 | 0,02 | 0,05 | 0,10 | 0,25 
| | 

1.00 Vgraph. | 0,187 | 0,254 0,415 0,695 | 1,490 
Vrechn. | 0.151 | 0,223 0,408 0,884 1,407 
om Veraph. | 0,110 | 0,173 | 0,347 | 0,613 | 1,420 
0 | Vrechn. | 0,108 | 0,168 | 0,342 | 0,613 | 1,422 
0.25 Vgraph. | 0,081 | 0,139 | 0,306 | 0,578 | 1,398 
75 | Vrechn. | 0,087 | 0.140 0,308 | 0.577 | 1,384 
0.00 Vgraph. | 0,058 | 0,113 | 0,275 | 0,545 | 1,353 
‘ Vrechn. | 0,066 | 0,113 0,275 | 0,541 1,347 





in linearer Abhängigkeit. In der Tropennacht und der gemäßigten Nacht 
schlägt sich unterhalb der kritischen Wärmeübergangszahl Tau am Blatt 
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Abb. 12. Transpiration und Taufall in einer ,,Steppen- 
nacht“ (trocken-heiß), ,,Tropennacht“‘ (feucht-heiB), und 


020 025 


einer „gemäßigten Nacht‘ (gemäßigt) in Abhängigkeit 


von der Wärmeübergangszahl h. Bedingungen s. S. 225 


nieder. Der Wasserbe- 
deckungsfaktor nimmt 
dann den Wert 1 an; die 
Wasserdampfaustausch- 
kurve weist daher einen 
Knick auf. Mit kleiner 
werdender Wärmeüber- 
gangszahl bzw. kleiner 
werdendem Sättigungs- 
defizit der Luft strebt 
der Taufall einem Grenz- 
wert zu, der nicht über- 
schritten werden kann. 
Er beträgt für100% Luft- 
feuchte und Ah = 0,01 
cal/em?min grad in der 
angegebenen Tropen- 
nacht 0,059 cal/2 cm? min 


(=0,10 mg H,0/2 cm?min) und in der gemäßigten Nacht 0,063 cal/ 
2 em?min (= 0,11 mg H,0/2 cm? min). 

Um zu überprüfen, ob der aus der rechnerischen Näherungslösung 
gezogene SchluB zutrifft, nach dem die Transpiration eines bestrahlten 
Blattes in einer wasserdampfgesättigten Atmosphäre von der Wärme- 
übergangszahl unabhängig ist, wurden Verdunstungswerte für je ein 
vollkommen feuchtes und begrenzt feuchtes Blatt nach dem graphischen 
Verfahren ermittelt (Tabelle 11). 

Die Zahlen zeigen, daß die Verdunstung eines bestrahlten nassen 
Körpers («= 1,0) in Luft von 100% Feuchte mit der Wärmeübergangs- 





» 
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Tabelle 11. Transpiration von zwei Blättern mit der Strahlungsbilanz Sy —1,0 cal] 
2 cm? min und x =1,0 bzw. 0,03 in einer wasserdampfgesättigten Atmosphäre von 35°C 





h(cal/em* min grad] 


0,01 | 0,02 | 0,05 | 0,10 | 0,25 





«=1,0 | | 


T pi [°C] 42,0 38,8 36,7 (35,9 35,36 
—V{cal/2cm?min] | 0,76 | 0,77 | 0,81 | 0,83 | 0,89 
a = 0,03 | | 

T Bi [°C] 58,3 50,2 42,4 139,1 |36,65 





— V [cal/2 em?min] 0,113 | 0,121 | 0,121 | 0,124 | 0,118 


zahl etwas zunimmt, während unter den gleichen Bedingungen der 
Wasserverlust eines Blattes mit «—0,03 praktisch konstant bleibt. 
Damit wurde noch einmal bewiesen, daß ein Erhöhen der Wärmeüber- 
gangszahl keinesfalls die Transpiration eines der Sonne ausgesetzten 
physikalischen Blattes herabsetzen kann; dies wurde auch durch Ex- 
perimente mit Blattmodellen bestätigt. : 


11. Ein Beispiel für die Berechnung von Wasserbedeckungsfaktoren 
aus gemessenen Transpirationswerten 

Da die Pflanze in der Lage ist, innerhalb gewisser Grenzen die Tran- 
spirationsverluste zu regulieren, ist zu erwarten, daß sich natürliche 
Blätter etwas anders verhalten, als für die physikalischen Blätter ab- 
geleitet wurde. Die Reaktionen der Pflanze müßten sich in Verände- 
rungen der Wasserbedeckungsfaktoren äußern. Um zu untersuchen, ob 
unter einer Zahl von der Sonne ausgesetzten, lebenden Blättern das 
kleinste tatsächlich am stärksten je Flächeneinheit transpiriert, wurde 
folgender Versuch mit Blättern zweier Baumwollsorten angestellt. Für 
das Experiment wurde je eine Sorte mit wenig zerteilten („ganzen‘‘) 
Blättern und eine mit stärker aufgeteilten (‚‚zerteilten‘‘) Blättern aus- 
gewählt. Die Versuchspflanzen wurden unter identischen Bedingungen 
herangezogen. Während der Blütezeit fand eine Transpirationsbe- 
stimmung nach der Wägemethode an in der Sonne waagerecht expo- 
nierten Blättern statt. Dabei herrschten die äußeren Bedingungen: 
J=1,40 cal/em? min, Sonnenhöhe=60°, Lufttemperatur = 32,29 C, 
Dampfdruck = 4,5 Torr, Windgeschwindigkeit = 1,32 m/sec. Für die 4 
in Abb. 13 abgebildeten Blatter ergaben sich folgende Gewichtsverluste : 


„ganz „zerteilt‘‘ 
groß klein groß klein 
11,12 1,25 4,42 0,45 mg H,0/Blatt min. 
Das entspricht 
0,143 0,091 0,123 0,093 cal/2 cm? min. 


Die kleineren Blatter transpirierten demnach weniger je Flächen- 
einheit. Unter den gleichen Bedingungen müßten die auf die Flächen- 


16* 
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einheit umgerechneten Verdunstungswerte physikalischer Blätter mit 
gleichen Wasserbedeckungsfaktoren für das groBe und ,,ganze“ Blatt 
am niedrigsten und fiir das kleine und ,,zerteilte“ Blatt am höchsten 
ausgefallen sein. Das Versuchsergebnis zwingt daher zu dem SchluB, 
daB die untersuchten Pflanzen in der Lage waren, die Transpiration 


wirksam zu regulieren. Zur Berechnung der Wasserbedeckungsfaktoren 


wurde von der Gleichung V = IC (Ey, —e) ausgegangen. Dann war 


a= TEST Die Gleichung enthält die Unbekannten A und 7';, 
(über E,,), die zunächst be- 
stimmt werden mußten. Zur 
Ermittlung von A wurden 
wassergetränkte Fließpapier- 
modelle der vier Blätter im 
Laboratorium einer Windge- 
schwindigkeit von 1,32 m/sec 


200cm? ausgesetzt. Sie verdunsteten 
me: folgende in latenter Wärme 
ausgedrückte Wassermengen: 
0,480 0,577 
S mi 0,550 0,770 cal/2 cm? min. 
a” han? Die Strahlungsbilanz war 


im Laboratorium S, = 0,0; 
damit ist V= —20 (h+ h,) 


5cm 
Abb. 13. Form und Größe der für Transpirations- LANG 
messungen verwandten Baumwollblätter und h = —20 h,. Nach 
Einsetzen der gemessenen 


Temperaturdifferenz © = —4,6°C und von h,= 0,008 cal/em?min grad 
erhält man die Wärmeübergangszahlen 


0,052 0,063 0,060 0,084 cal/em? min grad. 


Nun kann man die Blattemperaturen berechnen: O0 =O, + Oi.) = 
S—V 
2h 
glied ©,, das Transpirationsglied ©,,,, die Übertemperatur © und die 

Blattemperatur T';, hatten folgende Werte: 


. Für alle vier Blätter war S = 0,87 cal/2cm?min. Das Strahlungs- 


9;: 8,4 6,9 7,2 5,20 C 
Gun: A, —10 , “AC 
9: 7,0 6,2 6,2 4,60 C 
T pr: 39,2 38,4 38,4 36,8° C. 


Als Wasserbedeckungsfaktoren der vier Blätter wurden schlieBlich 
bei p— 710 Torr gefunden: 


0,0137 0,0075 


0,0107 


0,0064. 
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Wenn man die untersuchten Blätter nach den zugehörigen (auffällig 
niedrigen) Wasserbedeckungsfaktoren ordnet, ergibt sich die umge- 
kehrte Folge einer nach den Wärmeübergangszahlen aufgestellten Reihe. 
Die beiden untersuchten Baumwollpflanzen waren also befähigt, einer 
erhöhten Beanspruchung ihres Wasserhaushaltes sehr wirksam zu be- 
gegnen. Die Verkleinerung und Zerteilung der Blattfläche im heißen 
Klima beugt somit einer Überhitzung der Blätter vor. Der damit ver- 
bundene Nachteil der Transpirationsförderung wird, jedenfalls in dem 
angeführten Beispiel, durch die Reaktionsfähigkeit der Pflanze aus- 
geglichen oder gar überkompensiert. Ob das auch für andere Pflanzen 
zutrifft, bleibt noch zu untersuchen. 


12. Relative Transpiration und Wasserbedeekungsfaktor 


Es hat sich eingebürgert, die pflanzliche Transpiration mit der unter 
den gleichen Bedingungen von einem Evaporimeter verdunsteten Wasser- 
menge durch Bildung des Verhältnisses Transpiration: Evaporation zu 
vergleichen. Dieser Quotient wurde von LiviN@sron (1906) mit ,,rela- 
tiver Transpiration“, von BriGGs u. SHANTZ (1916) mit ,, Transpirations- 
koeffizient“ bezeichnet. Man nahm an, daß durch diesen Begriff die 
inneren transpirationsbeeinflussenden Faktoren der Pflanze repräsen- 
tiert würden. In der Erkenntnis, daß Transpiration und Evaporation 
nur dann miteinander vergleichbar sind, wenn Blatt und Evaporimeter 
in übereinstimmender Weise auf Änderungen in den äußeren Bedin- 
gungen reagieren, wurden ,,Blattevaporimeter“ konstruiert (z. B. von 
STÄLFELT 1932, PısEk u. BERGER 1938, MARTIN 1943) und zur Be- 
stimmung der relativen Transpiration verwandt. Aber selbst dann ist 
die relative Transpiration noch kein eindeutiger Faktor; denn Blatt und 
Evaporimeter sind während des Versuches auf verschiedenen Tempera- 
turen. Damit bestehen zwischen Blatt und Luft und zwischen Evapori- 
meter und Luft verschiedene Dampfdruckdifferenzen. Die relative 
Transpiration wird dargestellt durch 
a (Hae) 

Egvap—e ' 


R= 


Naherungsweise kann nach (4) geschrieben werden 


(S-V) dE 
ail «(Bu-n+ oh a 
= Vk dE ’ 
ra-n+ 271.62 


1 


wobei ‘’ die zum Evaporimeter gehörigen Werte markiert. Somit ist 
die relative Transpiration nicht allein von den durch den Wasser- 
bedeckungsfaktor ausgedrückten physiologischen Eigenschaften des 
Blattes, sondern auch vom absoluten Sättigungsdefizit der Luft, den 
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Strahlungsbilanzen und den Wärmeübergangszahlen, schlieBlich über 
dE/dT dazu noch vom Temperaturniveau abhängig. Die Ermittlung der 
relativen Transpiration ist nur von Wert, wenn gleichzeitig Temperatur 
und Feuchte der Luft und die Strahlungsbilanzen S und S” gemessen 
wurden. Der Wasserbedeckungsfaktor ist hingegen ein von allen äußeren 
Bedingungen befreiter Beiwert. Es wird daher vorgeschlagen, die physio- 
logischen Komponenten der Transpiration im Wasserbedeckungsfaktor 
zusammenzufassen. Er ist nur indirekt über die Physiologie des Blattes 
von Temperatur, Luftfeuchte und Strahlungsempfang abhängig; diese 
Beziehungen sind ebenso wie die zur Wasserversorgung der Pflanze noch 
nicht quantitativ untersucht worden. 


Zusammenfassung 

1. Die vorliegende Arbeit geht von der Frage nach dem physikali- 
schen Einfluß der Blattgröße und des Windes auf die Temperatur und 
die Transpiration eines bestrahlten Blattes aus. 

2. Die Untersuchungen gelten für ‚physikalische‘ Blätter, die sich 
von den „physiologischen“ durch Reaktionslosigkeit unterscheiden. Eine 
Reaktion kann jedoch durch willkürliches Verändern eines Koeffizienten 
berücksichtigt werden. 

3. Der Wärmeaustausch eines Blattes mit der umgebenden Luft 
wird durch das Produkt aus der Temperaturdifferenz zwischen Blatt 
und Luft und einer Wärmeübergangszahl ausgedrückt. Die Wärme- 
übergangszahl hängt von Form und Größe des Blattes sowie von der 
Windgeschwindigkeit ab. 

4. Der Wasserdampfaustausch eines Blattes ist ebenfalls der Wärme- 
übergangszahl proportional. Er wird weiterhin vom Wasserdampfdruck- 
unterschied zwischen Blatt und Luft bestimmt. Der physiologische 
Einfluß des Blattes auf die Transpiration wird durch einen Wasser- 
bedeckungsfaktor in die Rechnung aufgenommen. 

5. Die einem bestrahlten Blatt nach Berücksichtigung des lang- 
welligen Strahlungsaustausches verbleibende Strahlungsleistung wird in 
der Strahlungsbilanz zusammengefaßt. Die Eigenschaften des Blattes 
als Strahlungspartner im Sichtbaren und im Infraroten werden kurz 
beschrieben. 

6. Wärme- und Wasserdampfübergang stehen in der Wärmehaus- 
haltsgleichung mit der Strahlungsbilanz in Beziehung. 

7. Die Blattemperatur kann ausgehend von der Wärmehaushalts- 
gleichung entweder nach einem graphischen Verfahren oder einer 
rechnerischen Näherungsmethode folgend ermittelt werden. Die Tem- 
peraturdifferenz zwischen Blatt und Luft setzt sich aus einem Strahlungs- 
und einem Transpirationsglied zusammen. Die Größe des ersteren ist 
der Wärmeübergangszahl umgekehrt proportional, während die des 
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letzteren nur wenig von der Wärmeübergangszahl abhängig ist. Auch 
die Transpirationskühlung läBt sich berechnen. 

8. Der Einfluß von Strahlungsbilanz und Wärmeübergangszahl auf 
die Temperaturen transpirierender Blätter wird für 3 Klimatypen dar- 
gestellt. 

9. Die Berechnung der Transpiration geht von der Blattemperatur 
aus. Auch eine direkte Näherungslösung wird angegeben. Die Trans- 
piration setzt sich aus einem Strahlungs- und einem Konvektions- 
Luftfeuchte-Glied zusammen. Die Größe des Strahlungsgliedes ist 
praktisch von der Wärmeübergangszahl unabhängig; das Konvektions- 
Luftfeuchte-Glied ist der Wärmeübergangszahl direkt proportional. Eine 
transpirationsmindernde Wirkung der wachsenden Wärmeübergangszahl 
eines bestrahlten Blattes ist unmöglich. 

10. Berechnete Transpirations- und Tauwerte werden für 3 Klima- 
beispiele zusammengestellt. 

11. Ar Hand von Messungsergebnissen wird die sich in unterschied- 
lichen Wasserisedeckungsfaktoren äußernde Beeinflussung der Trans- 
piration durch die Pflanze veranschaulicht. 

12. Der Begriff ,,relative Transpiration“ stellt keinen von allen äuße- 
ren Bedingungen befreiten Kennwert der Pflanze dar. Es wird daher 
vorgeschlagen, den physiologischen Zustand eines Blattes durch dessen 
Wasserbedeckungsfaktor auszudrücken. 
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UNTERSUCHUNGEN UBER DIE PEROXYDASEN 
HOHERER PILZE * 


Von 
Horst Lyr 
Mit 10 Textabbildungen 
(Eingegangen am 15. August 1956) 


Trotz der umfangreichen Literatur über die Physiologie hôherer Pilze 
ist über das Vorkommen und die Eigenschaften spezifischer Fermente 
noch recht wenig bekannt. Angaben in der älteren Literatur sind wegen 
der meist unzureichenden Versuchsmethodik nur bedingt verwertbar. 
Eingehendere Untersuchungen in dieser Richtung sind jedoch sehr 
wünschenswert, da sie Aufklärung über die physiologischen und ökologi- 
schen Besonderheiten der einzelnen Pilzarten zu erbringen versprechen. 

Wie bereits beschrieben wurde (Lyr, 1955), sind einige holzbewoh- 
nende Basidiomyceten zur Bildung von Peroxydasen (PO) befähigt. 
Diese Tatsache ist von besonderem Interesse, da über das Vorkommen 
dieses Fermentes bei höheren Pilzen bisher nichts Sicheres bekannt ist 
und außerdem diesem Ferment möglicherweise eine Bedeutung beim 
Ligninabbau zukommt. In der vorliegenden Arbeit sollen nun Einzel- 
heiten über Vorkommen, Bildung und Eigenschaften dieser Pilzperoxy- 
dasen (PPO) mitgeteilt werden. 


1. Vorkommen von Peroxydasen bei höheren Pilzen 

Bose und Sarkar studierten 1937 eine Reihe von Arten holzbewohnender Pilze 
im Hinbliek auf ihre Fermentausstattung. Für einige Arten erwähnten sie das Vor- 
kommen von Laccase, während Peroxydase nicht gefunden wurde. 

GARREN gibt 1938 eine Zusammenstellung einiger bis dahin bei Holzzerstörern 
nachgewiesener Fermente, die auch Angaben über das Vorkommen von PO ent- 
hält. Danach soll das Ferment bei folgenden Arten vorkommen: Polyporus abie- 
tinus FR (nach GARREN), Fomes fraxineus CooKE (nach MONTGOMERY), Armillaria 
mellea FR, (nach SCHMITZ und ZELLER) und Lenzites sepiaria FR. (nach ZELLER). 
Die entsprechenden Literaturhinweise sind bei GARREN angegeben. 

Von den angegebenen Arten konnte ich nur bei Armillaria mellea eine schwache 
PO-Bildung feststellen, was in Übereinstimmung mit den Befunden von LANPHERE 
(1934) steht, der ein Vorkommen dieses Fermentes in den Rhizomorphen des Halli- 
masch erwähnt. Von Fomes fraxineus stand mir keine Kultur zur Verfügung. Bei 
den übrigen Arten war keine PO nachweisbar. Polyporus abietinus — ein typischer 
Splintholzzerstörer der Kiefer — bildet reichlich Laccase, während nach meinen 
Untersuchungen bei Lenzites sepiaria weder PO noch Laccase vorkommen. 


* Die vorliegende Arbeit ist ein Teil der Habilitationsschrift an der Math.- 
Naturwissenschaftlichen Fakultät der Universität Halle. 
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Law (1950) erwähnt das Vorkommen von PO fiir einige Arten, macht aber keine 
näheren Angaben über das Nachweisverfahren. Anscheinend handelte es sich zum 
Teil um nichtenzymatische Effekte, da während des Reinigungsverfahrens die PO- 
Aktivität verschwand. Von den dort genannten Pilzarten konnte PO von mir nur 
bei Phellinus robustus nachgewiesen werden. Polyporus gilvus, der ebenfalls als 
PO-Bildner erwähnt wird, habe ich nicht untersucht. 


Insgesamt kann man daher sagen, daß in der bisherigen Literatur kaum ein 
einziger Fall von PO-Bildung bei höheren Pilzen verläßlich beschrieben worden ist. 
Bei meinen vergleichenden Untersuchungen zur Aufstellung eines 
Mycelbestimmungsschlüssels für Holzzerstörer war es daher über- 
raschend, bei einigen Arten eine reichliche PO-Bildung anzutreffen. 
Die Untersuchungen erstreckten sich auf 154 Arten holzzerstörender 
und 28 Arten bodenbewohnender höherer Pilze. Insgesamt standen 
490 Stämme zur Verfügung !. Reichliche PO-Produktion wurde bei 
14 Arten festgestellt, während 3 weitere Arten nur eine schwache PO- 
Reaktion gaben. 75 Arten bildeten Laccase und 62 Arten Tyrosinase. 

Über die PO-Bildner gibt Tabelle 1 Auskunft. 

Eine schwächere und nicht bei allen Stämmen konstante PO-Bildung 
konnte darüber hinaus bei Armillaria mellea FR., Lentinus tigrinus BULL. 
und Gloeoporus ( Polyporus) adustus Pr. festgestellt werden?. Bei einigen 
weiteren Arten ist das Vorkommen des Fermentes noch unsicher. 

Alle hier aufgeführten Arten rufen eine mehr oder weniger kräftige 
Weißfäule an dem von ihnen befallenen Holz hervor [vgl. CARTWRIGHT 
und FINDLAY (1942), LINDEBERG (1946), MEIER (1955), NOBLES (1948)]. 

Laccase und PO treten bei einigen Arten gemeinsam auf, wobei bei 
den hier genannten Arten Laccase auf 3%igem Malz-Agar nur in ge- 
ringerer Menge gebildet wird. Das Vorkommen dieser Fermente wurde 
sowohl auf festen Nährböden als auch in Flüssigkeitskulturen festgestellt. 
Daß es sich hierbei um eine echte Laccase handelt und nicht um ein 
System von Peroxydase + Peroxyd, beweist die Tatsache, daß die 
Laccase-Aktivität auch nach Zusatz von Katalase erhalten bleibt, bei 
Abwesenheit von molekularem Sauerstoff aber nicht mehr nachweis- 
bar ist. / 

Die PO der höheren Pilze wird von den hier genannten Arten reich- 
lich in das Kulturmedium ausgeschieden und unterscheidet sich dadurch 


1 Ein kleinerer Teil der Sammlung stammte von Herrn Prof. Lıese. Davon 
befinden sich verschiedene Stämme schon seit etwa 20 Jahren in Kultur. Der 
größere Teil der Kulturen ist in den letzten Jahren von mir isoliert worden. Unter- 
schiede in morphologischer und physiologischer Hinsicht ließen sich jedoch nicht 
feststellen. Eine Reihe von Instituten hat freundlicherweise darüber hinaus noch 
weitere Stämme zur Verfügung gestellt, wofür ich zu besonderem Dank verpflichtet 
bin. Bei fast allen Stämmen dürfte es sich um dikaryotische Mycelien handeln, 
da sie aus Fruchtkörper-Abimpfungen hervorgingen. 

2 In der Nomenklatur der Polyporaceen folge ich der Einteilung von KAvINA 
und PıLar (1942). 
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Tabelle 1. Peroxydase-bildende höhere Pilze. (Der Fermentnachweis erfolgte an 
4—6 Wochen alten Kulturen auf 3%igem Malzextrakt) 
































Zahl der 2 | 
Art suchten | Holzarten SPlintiKern | inne | case | dam, 
Stämme | 
| | 
Inonotus a Polystictus) radiatus | | 
Kun tunen eyditecae cars 2 Erle | OF] + 0 + 
I nonotus s( Polyporus) hispidus | | | | 
PT 2 Esche 0 | + +++ 0 
Phellinus (Fomes) igniarius | | 
Quiz: . int ans Kr 3g Pappel, Weide, | | 
| Eiche, Robinie +?) + | 0 0 | + 
Phellinus igniarius ssp. pomaceus | | 
Qu£uer(Polyporus fulvusScor. | 2 Apfel | O | + 0 0 | 
Phellinus (Trametes) pint Pin. . + Kiefer, Dou- | 
| glasie 0 + 0 0 
FER (Fomes) robustus | | 
LY” Dre ci ghcis | 3 Eiche + | + 0 
Phellinus (Polyporus) conchatus | 
ee Weide TE i LE hu BE fod +++ 
Polystictus tomentosus KARST.. . | 2 Kiefer | OF; + 0 0 
Polystictus tomentosus var. circi- | 
natus FR. ( Polyporus — ) | 3 Kiefer 0?) + 0 0 + 
Leptoporus (Polyporus) spec. | 2 Kiefer + | +?] + + + 
Ganoderma lucidum Karst... . | 3 Laubhölzer ? | + 0 0 
Nematoloma sublateritium Karst. | 6 Laubhölzer + #2) 444] + 4 
Stereum spec.  - 2. 2 se HM 1 Eiche ? + + 0 + 
Weißfäuleerreger nicht identi- | 
it. ah et ah ty ie | 1 Fichte ? + ++ | 0 ++ 
Phallus impudicus L. . . . .. ilies. Streuzersetzer | — — 0 (+) | ++ 
Mutinus caninus FR. ..... | 1 | Stubbenzersetz. | — | — | 0 + ++ 


von der PO der Bakterien und niederen Pilze. Sie gleicht in dieser Beziehung 
der Laccase und Cellulase [vgl. LINDEBERG und HoLM (1942), FAHRAEUS 
(1952), NORKRANS (1950)], die ebenfalls als Ektoenzyme auftreten. 

Bei einigen Arten lieB sich auch Tyrosinase nachweisen. Uber das 
angewandte Verfahren wird an anderer Stelle ausführlicher berichtet 
werden. Das Vorkommen von Tyrosinase zeigt keine Beziehung zu dem 
Auftreten von Laccase und Peroxydase. Das Ferment ist im wesent- 
lichen ein Endoenzym und wird ebenso wie die Katalase kaum an die 
Kulturflüssigkeit abgegeben. 

Andere Polyphenoloxydasen konnten bisher nicht nachgewiesen werden. Für 
das Vorkommen einer besonderen Catecholase, wie sie YAKUSHII (1937) von 
Octaviania columellifera KoBAJ. beschrieben hat, fanden sich keine Anhaltspunkte. 
Trotz gewisser Unterschiede in der Wirkungsspezifität ist dieses Ferment wahr- 
scheinlich mit der Tyrosinase anderer Pilze identisch. 


2. Bildung von Peroxydase in Flüssigkeitskultur 


Sämtliche 154 Arten waren in Flüssigkeitskultur qualitativ auf das 
Vorkommen von Oxydasen und Peroxydase untersucht worden. Für 
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einige PO-Bildner wurde die Ausscheidung dieses Fermentes auch quan- 
titativ verfolgt. Es zeigte sich, daB die Fermentbildung ähnlich wie bei 
der Laccase [FAHRAEUS (1952), LINDEBERG u. FAHRAEUS (1952), FAH- 
RAEUS u. LINDEBERG (1953)] von der Zusammensetzung des Nähr- 
mediums und einigen anderen Faktoren abhängig ist. Da die Unter- 
suchungen über diesen Problemkreis noch nicht abgeschlossen sind, 
möchte ich hierauf nicht näher eingehen. 

Als bester Nährboden für die Kultur holzzerstörender Pilze hat sich 
seit langem Malzextrakt bewährt. Dieser komplexe Nährboden erlaubt 
ein optimales Wachstum und eine reichliche Peroxydase-Bildung, wes- 
halb er für weitere Versuche zunächst herangezogen wurde. Die Zu- 
sammensetzung des Malzextraktes stört eine quantitative Bestimmung 
der PO mit dem BAS-Test nicht. Auf synthetischen Nährböden — so- 
weit sie bisher untersucht wurden — ist sowohl die Mycelbildung als 
auch die Fermentausscheidung geringer. 

Die Pilze wurden in einer 3%igen Malzextrakt-Lösung in 100 ml Erlenmeyer- 
Kolben angezogen. Jeder Kolben erhielt 25 ml Nährlösung und bei den langsam- 
wüchsigen Arten mehrere Impfstücke, um die Zeit bis zur Ausbildung einer größeren 
Mycelmenge zu verkürzen. Die Kulturen befanden sich in einem thermokonstanten 
Raum bei 20° C und schwachem Lampenlicht. Für die Auswertung verwendete ich 
zu jedem Termin jeweils 5 Kolben und faßte die erhaltenen Einzelwerte zu einem 
gemeinsamen Mittelwert zusammen. Trotz Einhaltung möglichst einheitlicher Be- 
dingungen zeigten besonders die Werte junger Kulturen einige Schwankungen, die 
wahrscheinlich auf das etwas unterschiedliche Anwachsen der einzelnen Impfstücke 
zurückzuführen sind. Dadurch können einige Kolben einen Entwicklungsvorsprung 
erhalten, der schwer einzukalkulieren ist. Mit zunehmendem Alter der Kulturen 
glichen sich solche Unterschiede aus, und die Schwankungen wurden geringer. 

Die Bestimmungen erstreckten sich auf folgende Größen: Gebildete 
Mycel-Trockensubstanz (TS), Zuckerverbrauch (in % Glucose ausge- 
drückt), px-Wert, ry-Wert, Fermentaktivität. 

Die Zuckerbestimmung erfolgte nach der Mikromethode von HAGEDORN-JEN- 
SEN, nachdem die Kulturflüssigkeit enteiweißt worden war (siehe KLEIN, Handbuch 
der Pflanzenanalyse 1932). Die Malzlösung bzw. Kulturflüssigkeit wurde vor der 
Zuckertitration mit Salzsäure hydrolysiert, um die vorhandenen Di- und Poly- 
saccharide zu spalten, und die gefundenen Reduktionswerte als % Glucose aus- 
gedrückt. Sicherlich sind daneben noch andere Zucker vorhanden, was nicht weiter 
untersucht wurde. 

Die Mycel-Trockensubstanz wurde nach Abspülen der Kulturflüssigkeit und 
Trocknung bei 105° bis zur Gewichtskonstanz in der üblichen Weise ermittelt. 

Die Bestimmung des p;-Wertes erfolgte mit einer Glaselektrode von Schott 
und Gen. Ebenso wie bei der Messung des r,,-Wertes diente eine gesättigte Kalomel- 
elektrode als Bezugselektrode. Der r,-Wert wurde mittels einer blanken Platin- 
elektrode im Stickstoffstrom gemessen. Nach einem Durchleiten des Stickstoffes 
von etwa 10 min hatte sich ein gleichbleibendes Potential eingestellt, das in mV an 
einem RFT-Röhrenvoltmeter abgelesen wurde. Um einen Vergleich der einzelnen 
Arten zu ermöglichen, rechnete ich die gefundenen mV-Werte nach dem von 
KaraucH (1954) angegebenen Verfahren auf ry-Einheiten um. Obwohl die Ab- 
hängigkeit des Potentials vom py-Wert nicht experimentell untersucht ist, erschien 
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für den vorliegenden Zweck eine so vereinfachte Umrechnung auf ry-Werte hin- 
reichend genau. 

Die Bestimmung der Peroxydase-Aktivität erfolgte nach einem neu entwickelten 
Verfahren — dem sog. BAS-Test — mit Hilfe von Benzidin und Ascorbinsäure (AS). 
Das Prinzip ist folgendes: In einem Reagensglas werden 1 ml Ascorbinsäure von 
bekannter Konzentration, 1 ml Acetatpuffer, in dem eine bestimmte Benzidinmenge 
enthalten ist, und 1 ml Fermentlésung gemischt. Zum Reaktionsbeginn wird 1 ml 
Hydroperoxydlésung zugesetzt und mit Hilfe einer Stoppuhr die Zeit gemessen, die 
zur volligen Oxydation der AS benôtigt wird. Der Endpunkt ist an dem Auftreten 
der blauen Farbe der Oxydationsprodukte des Benzidins zu erkennen. Für das 
Verfahren wurden besondere Standardbedingungen ausgearbeitet, die ich zusammen 
mit weiteren Einzelheiten der Publikation Lyr 1957 zu entnehmen bitte. 

In Abweichung von den Standardbedingungen verwendete ich allerdings eine 
Benzidin-Endkonzentration von 0,01%, so daß die erhaltenen Aktivitätswerte um 
etwa 1/, höher als unter Standardbedingungen liegen. Die Aktivität ist in mg 
oxydierter Ascorbinsäure je sec ausgedrückt und bezieht sich jeweils auf 1 ml 
Kulturfiltrat. Von Phellinus robustus bestimmte ich sowohl die Peroxydase- als 
auch die Laccase-Aktivität, wobei für erstere die Messungen im Stickstoffstrom 
erfolgten. Da die Laccase-Aktivität ziemlich gering war, mußte sie in der Dar- 
stellung gegenüber der PO-Aktivität etwas überhöht werden. Die Werte sind in 
diesem Fall mit 1075 zu multiplizieren (Abb. 4). 

Zu beachten ist ferner, daß bei den einzelnen Arten für die Trockensubstanz- 
bildung und die PO-Aktivität der besseren Darstellung wegen ein unterschiedlicher 
Maßstab gewählt worden ist. 

Die Ergebnisse sind für die einzelnen Arten in den Abb. 1—4 dar- 
gestellt. 

Die Untersuchungen erstreckten sich auf einen Zeitraum von ins- 
gesamt 65 Tagen. Bei allen Arten begann das Mycelgewicht nach etwa 
50 Tagen abzunehmen, was durch das Überwiegen autolytischer Prozesse 
nach völligem Zuckerverbrauch erklärt werden kann. Die größte Menge 
an Mycel-Trockensubstanz bildete Ph. robustus. Ihm folgen mit Abstand 
Ph. pini, Nematoloma sublateritium und Ph. igniarius. Letzterer hatte 
gerade in dieser Versuchsserie relativ wenig Mycelmasse entwickelt, was 
besonders für das Luftmycel gilt. Eine Erklärung hierfür läßt sich nicht 
angeben. 

Der durch Titration ermittelte Anfangszuckergehalt betrug 2,88% 
, Glucose‘. Wie aus den Darstellungen zu ersehen ist, nehmen die Werte 
rasch ab, was sicher durch den starken Zuckerverbrauch des in gleichem 
Maße heranwachsenden Mycels bedingt ist. Zwischen 30 und 40 Tagen 
beginnen die ,,Glucose“-Werte jedoch bei allen Arten merkwürdiger- 
weise wieder anzusteigen. Es ist klar, daß es sich dabei nicht um einen 
Anstieg der Zuckermenge handeln kann, sondern eine Bildung redu- 
zierender Substanzen vorliegen muß. Mit der Molisch-Reaktion war 
nach 40 Tagen stets noch Zucker nachweisbar. Die angewandte Be- 
stimmungsmethode nach HAGEDORN-JENSEN ist zwar relativ unemp- 
findlich gegen Begleitstoffe, aber nicht spezifisch für Zucker. Sie erfaßt 
— wie fast alle für die Zuckerbestimmung gebräuchlichen Verfahren — 
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auch andere reduzierende Substanzen. Bestimmungen nach der Methode 
von WILLSTATTER u. SCHUDEL zeigten den gleichen Anstieg der Reduk- 
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Abb. 1. Zeitlicher Verlauf der Peroxydase-Bildung bei Phellinus igniarius. PO Peroxydase- 
Aktivität von je 1 ml Kulturflüssigkeit, TS Mycel-Trockensubstanz in mg je Kolben 
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Abb. 2. Zeitlicher Verlauf der Peroxydase-Bildung bei Nematoloma sublateritium 









































tionswerte. Da mit Sicherheit anzunehmen ist, daB der Zuckergehalt 
weiter abnimmt, habe ich den vermutlichen Verlauf des Zucker- 
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verbrauches durch die gestrichelt gezeichnete Kurve angedeutet. Wie in 
den Darstellungen gut zum Ausdruck kommt, fällt der Zeitpunkt des 
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Abb. 4. Zeitlicher Verlauf der Peroxydase- und Laccase-Bildung bei Phellinus robustus 


volligen Verbrauches an Zucker mit dem Rückgang des Mycel-Trocken- 
gewichtes zusammen. Aus dem scharfen Knick in der Zuckertitrations- 
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kurve zwischen 30 und 40 Tagen ist der SchluB zu ziehen, daB diese 
reduzierenden Substanzen ziemlich plôtzlich ausgeschieden werden, was 
auf eine rasche Änderung im Stoffwechsel schließen läßt. Worauf diese 
Umstellung zurückzuführen ist, läßt sich nicht mit Sicherheit angeben. 
Bei Ph. igniarius und Ph. robustus sieht es so aus, als würde die Zunahme 
der Reduktionswerte mit dem Umbiegen der Zuwachskurve zeitlich zu- 
sammenfallen. Bei den anderen beiden Arten ist diese Beziehung nicht 
so klar, so daß es fraglich ist, ob es sich bei diesem Phänomen um Aus- 
scheidungen infolge beginnender Autolyse oder um spezifische Leistungen 
des alternden Mycels handelt. Da Eiweißkörper vor der Bestimmung 
entfernt worden sind, könnte es sich bei den in Frage kommenden Sub- 
stanzen nur um niedermolekulare Eiweißbausteine wie Aminosäuren oder 
kleinere Peptide handeln. Es ist aber fraglich, ob für diesen Effekt über- 
haupt Substanzen des Eiweiß-Stoffwechsels verantwortlich zu machen 
sind, da die Reduktionswerte mit zunehmender Autolyse bei allen Pilzen 
konstant bleiben. Anscheinend erfolgt auch bei völligem Nährstoff- 
verbrauch kein Abbau dieser Verbindungen. Wie ein Vergleich mit den 
ry-Kurven zeigt, wird das Red-Ox-Potential durch den Anstieg der Re- 
duktionswerte wenig beeinflußt. Auffällig ist, daß dieses Phänomen bei 
allen untersuchten Arten in fast gleicher Weise auftritt. Welche stoff- 
wechselphysiologischen Hintergründe dieser Effekt hat, ist vorläufig 
noch unklar. 

Der Verlauf der py-Kurven ist bei den einzelnen Arten unterschied- 
lich und für diese charakteristisch. Zwischen 10 und 24 Tagen kommt 
es zu einem Anstieg des py-Wertes, wobei nur N. sublateritium eine 
Ausnahme macht. Später fallen die Werte deutlich ab, um schließlich 
annähernd konstant zu bleiben. Den tiefsten py-Wert erreichte Ph. 
igniarius mit einem py von 3,4. Eine Ansäuerung der Kulturflüssigkeit 
(Ausgangs-py-Wert 4,4) ist zwar bei allen Arten deutlich erkennbar, 
aber nicht so stark ausgeprägt wie bei den meisten Braunfäuleerregern. 

Auch die ry-Werte zeigen bei den einzelnen Arten einen unterschied- 
lichen Verlauf. Als gemeinsames Merkmal fällt nur eine anfängliche Ab- 
nahme mit einem darauffolgenden Anstieg der ry-Werte nach etwa 
20 Tagen auf. Um diese Zeit wird bei allen Arten ein maximaler ry-Wert 
erreicht, während später die Werte abzusinken beginnen. Das Maximum 
des ry-Wertes fällt zeitlich etwa mit der beginnenden Peroxydaseproduk- 
tion zusammen. Eine engere Beziehung zwischen dem Verlauf der PO- 
Aktivitätskurven und dem Red-Ox-Potential besteht aber, wie ein Ver- 
gleich der einzelnen Arten lehrt, offenbar nicht. Über die tieferen Ur- 
sachen der Schwankungen des Red-Ox-Potentials lassen sich zur Zeit 
keine näheren Angaben machen, da die stoffwechselphysiologischen Lei- 
stungen der Pilze in den einzelnen Entwicklungsphasen zu wenig be- 
kannt sind. Bemerkenswert ist jedoch, daß die ry-Werte allgemein 
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recht hoch liegen. Das stimmt mit anderen eigenen Beobachtungen 
überein, wonach die meisten Holzzerstörer kaum reduzierende Eigen- 
schaften entwickeln und auch die Reduktion von Nitraten anscheinend 
nur schwer durchführen können. 

Von besonderem Interesse ist nun der Verlauf der PO-Aktivitäts- 
kurven, die als ein Maß für die Fermentausscheidung durch den Pilz 
gewertet werden können. 

Am einfachsten liegen die Verhältnisse bei Ph. igniarius (Abb. 1), 
dessen PO-Ausscheidung mit zunehmendem Mycelgewicht ständig steigt. 
Selbst nach Rückgang der Mycel-Trockensubstanz ist ein weiterer Anstieg 
der PO-Werte festzustellen. Offenbar werden durch autolytische Pro- 
zesse weitere, im Mycel vorhandene PO-Mengen freigesetzt. Ph. igni- 
arius ist der aktivste PO-Produzent, dessen Fermentbildung zugleich 
am besten zu übersehen ist, weshalb seine Kulturfiltrate am häufigsten 
für Messungen und Fermentreinigungen benutzt wurden. Unter den 
angegebenen Versuchsbedingungen ergibt sich bei ihm der beachtliche 
maximale Umsatz von 0,15 mg Ascorbinsäure/sec je ml Kulturflüssig- 
keit. Die Zunahme der PO-Aktivität ist zwischen 30 und 40 Tagen 
außerordentlich stark. Daß die PO-Ausscheidung keinen pathologischen 
Prozeß darstellt, beweist die Tatsache, daß sie bereits sehr frühzeitig 
beginnt. Mit autolytischen Prozessen ist in den Anfangsstadien der 
Mycelentwicklung noch nicht zu rechnen. Die weitere Zunahme der 
Fermentausscheidung geht mit der Zunahme des Mycelgewichtes an- 
nähernd parallel. Es ist wohl kaum zu bestreiten, daß es sich bei so 
starken Fermentausscheidungen nur um die Bildung eines echten Ekto- 
enzymes handeln kann. Laccase-Bildung war innerhalb des Unter- 
suchungszeitraumes nicht festzustellen. Sie konnte bei diesem Pilz bis- 
her nur ein einziges Mal mit sehr geringer Aktivität in einer überalterten 
Flüssigkeitskultur beobachtet werden. 

Bei den übrigen drei untersuchten Arten ergab sich eine zweigipflige 
Aktivitätskurve, deren Deutung nicht ganz einfach ist. Einmal könnte 
es sich nur um einen methodisch bedingten Effekt handeln, da die An- 
wesenheit reduzierender Substanzen ähnlich wie die Ascorbinsäure zu 
längeren Reaktionszeiten und damit zu scheinbar geringeren Ferment- 
aktivitäten führen muß. Mit dieser Schwierigkeit haben auch sämtliche 
andere PO-Teste zu rechnen. Sie ließe sich nur umgehen, wenn man als 
Aktivitätsmaßstab nicht die Oxydation des H-Donators, sondern den 
Verbrauch an Hydroperoxyd benutzte. Da das methodisch oftmals 
schwierig ist, wird dieses Verfahren selten angewandt. Für eine Deutung 
der Aktivitätsabnahme infolge des Vorhandenseins reduzierender Sub- 
stanzen könnte evtl. die Tatsache sprechen, daß der Rückgang der 
Aktivität etwa zur gleichen Zeit wie der Anstieg der Reduktionswerte 
(‚„Glucose“-Werte) erfolgt. Bei genauerer Betrachtung des Kurven- 
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verlaufes von Ph. robustus und N. sublateritium fällt jedoch auf, daB die 
Aktivität bereits zu einem Zeitpunkt abnimmt, wo die Reduktionswerte 
noch ein Minimum aufweisen. Bei Ph. igniarius wirken sich die Ände- 
rungen der Reduktionswerte überhaupt nicht auf die PO-Aktivität aus. 
Auch der Verlauf der rg-Kurven ist durch den Aktivitätsabfall unbeein- 
flußt. Ich halte daher die Möglichkeit, daß die Zweigipfligkeit der 
Kurven nur durch die angewandte Methode bedingt ist, für wenig wahr- 
scheinlich. Wenn reduzierende Stoffe den Zeitpunkt des Farbumschlages 
hinausschieben sollten, so müßte sich auch ohne AS-Zusatz eine Ver- 
zögerung des Auftretens der Farbe des oxydierten Benzidins bemerkbar 
machen, was jedoch niemals beobachtet worden ist. 

Die andere Erklärungsmöglichkeit besteht in der Annahme, daß die 
Fermentproduktion in einem bestimmten Entwicklungsstadium nach- 
läßt und ein Teil des ausgeschiedenen Fermentes wieder aufgenommen 
und anderweitig verwertet oder zerstört wird. Der Fermentspiegel in 
der Kulturflüssigkeit müßte danach durch eine Gleichgewichtslage zwi- 
schen Synthese und Abbau bestimmt werden, was auch sehr wahrschein- 
lich ist. Der erste Anstieg der Fermentbildung entspricht der Zunahme 
des Mycelgewichtes. Ein Abfall der Fermentaktivität ist etwa zu dem 
Zeitpunkt des Umbiegens der Zuwachskurven zu verzeichnen. Offenbar 
wird die Fermentsynthese eingeschränkt, sobald sich ein Mangel an 
Atmungsmaterial bemerkbar macht. Mit einer weiteren Zunahme der 
autolytischen Prozesse kommt es dann jedoch zu einem zweiten Anstieg 
der PO-Werte, wobei bei Ph. robustus und Ph. pini die Aktivität ein 
Maximum erreicht. Möglicherweise handelt es sich hierbei um eine Frei- 
setzung intracellulärer PO-Mengen. Gewisse Beobachtungen an anderen 
Arten deuten jedoch auch die Möglichkeit an, daß eine engere Beziehung 
zwischen Zuckerstoffwechsel und Fermentsynthese besteht. 

Dafür könnte auch die Tatsache sprechen, daß der Abfall der Fer- 
mentaktivität mit dem Zeitpunkt des völligen Zuckerverbrauches zu- 
sammenfällt. Mit fortschreitender Autolyse nimmt die Fermentmenge 
wiederum ab, da vermutlich die Fermentbausteine von dem hungernden 
Mycel teilweise noch verwertet werden können. 

Die Fermentaktivitäten sind bei den übrigen drei Arten geringer als 
bei Ph.igniarius. Ziemlich reichlich scheidet noch Ph. robustus Per- 
oxydase aus. Er bildet daneben geringe Laccasemengen, deren Aktivität 
keinen so deutlichen Einbruch wie bei der PO erkennen läßt, sondern 
fortlaufend — selbst bei beginnender Autolyse — ansteigt. 

Auch N. sublateritium bildete kleine Mengen an Laccase, die zwar 
nachweisbar, aber nicht mit Sicherheit quantitativ meßbar waren. Bei 
den anderen Arten konnte eine Laccasebildung nicht festgestellt werden. 

Der zeitliche Verlauf der PO-Ausscheidung bei den untersuchten 
Arten dürfte beweisen, daß es sich um einen normalen physiologischen 
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Prozeß handelt. Die ausgeschiedenen Mengen sind so beachtlich, daß 
man eine physiologische Bedeutung dieser Ausscheidung annehmen muß. 
Wenngleich verläßliche Angaben über Fermentausscheidungen durch 
höhere Pilze bisher recht spärlich sind, kann man doch erwarten, daß 
solche Fermente, die ihre Funktion innerhalb der Zelle verrichten, nicht 
in stärkerem Maße ausgeschieden werden. Das würde für den Pilz einen 
unökonomischen Substanzverlust bedeuten, zumal für Holzzerstörer und 
bodenbewohnende höhere Pilze Stickstoffverbindungen nur in begrenz- 
tem Maße zugänglich sind. Zwar sind die Hyphen offensichtlich auch für 
große Moleküle gut durchlässig, jedoch könnte eine unerwünschte Aus- 
scheidung durch strukturelle Bindung der einzelnen Fermente an das 
Plasma der Hyphenzellen verhindert werden. Das scheint bei Katalase 
und Tyrosinase der Fall zu sein, die teilweise reichlich in den Hyphen 
vorhanden sind, jedoch nicht an die Kulturflüssigkeit abgegeben werden. 

Auch in natürlich zersetztem, weißfaulem Holz konnte PO für ver- 
schiedene Arten nachgewiesen werden. Mit Hilfe des Benzidin-Testes 
gelang ein Nachweis bei stark durch N. sublateritium zersetztem Laub- 
holz, bei weißfaulem durch Ph. robustus angegriffenem Eichenholz sowie 
bei Douglasienkernholz, das durch Ph. pini zersetzt worden war. Bei 
letzterem gaben vor allem die weißlichen Pusteln, die für einen Abbau 
durch den Kiefernbaumschwamm charakteristisch sind, schwache PO- 
Reaktion. 

Es ist daher nicht zweifelhaft, daß die Peroxydase auch während des 
natürlichen Abbaues des Holzes durch diese Pilze auftritt. Eingehendere 
quantitative Untersuchungen sind hierüber noch im Gange. 


3. Einige Eigenschaften der Pilzperoxydasen 
Da bisher von pflanzlichen Peroxydasen fast ausschließlich die Meer- 
rettich-Peroxydase (MPO) untersucht worden ist, war es von Interesse, 
einige Eigenschaften der Pilzperoxydasen (PPO) kennenzulernen und 
sie mit denen der MPO zu vergleichen. 


Wirkung von Äthanol auf die Fermentaktivität 

Da Benzidin bei höheren py-Werten nur in geringer Menge in n/10 
Acetatpuffer löslich ist, wurde für manche Zwecke dem Puffer Äthanol 
zugesetzt, wodurch mehr Benzidin gelöst werden kann. Um den Einfluß 
des Alkohols auf die Fermentaktivität kennenzulernen, wurde eine Ver- 
suchsreihe angesetzt, bei der die Reaktionsmischung die in Abb. 5 an- 
gegebenen Alkoholendkonzentrationen enthielt. Die erhaltenen Aktivi- 
tätswerte wurden für jede Alkoholkonzentration als Prozent einer Kon- 
trolle ohne Alkoholzusatz berechnet. Aus Abb. 5 ist zu ersehen, daß 
sowohl die MPO als auch die PO von Ph. igniarius durch steigende 
Alkoholkonzentrationen gehemmt werden. Der Abfall der Ferment- 
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aktivität ist bei beiden Präparaten fast gleich. Das Ferment von 
Ph. igniarius (verwendet als ungereinigtes Kulturfiltrat) unterscheidet 
sich von der MPO nur dadurch, daB es bereits bei geringen Alkohol- 
konzentrationen (4%) eine stärkere Aktivitätsabnahme zeigt. Bei 
Alkoholendkonzentrationen über 50% ist bei beiden Fermentherkinften 
die Aktivität praktisch erloschen. 
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Abb. 5. Einfluß von Athanol auf die Fermentaktivität. Reaktionsbedingungen: 25°C, 
n/10 Acetatpuffer px 4,4, 3 mg H,0;, Benzidin-Endkonzentration 0,017 %. 


Einfluß des py-Wertes auf die Fermentaktivität 

Für die praktische Durchführung der Aktivitätsmessungen sowie für 
ein Studium des physiologischen Wirkungsbereiches der Peroxydasen 
war eine Feststellung der py-Optima der einzelnen Fermentpraparate 
erforderlich. Für die Pilzfermente wurden hierzu die ungereinigten 
Kulturflüssigkeiten benutzt, da es darauf ankam, die Wirkung der Fer- 
mente unter môglichst physiologischen Bedingungen kennenzulernen. 
Von der MPO verwendete ich ein halbgereinigtes Präparat, das nach 
dem von KeıLın u. HARTREE (1951) angegebenen Verfahren hergestellt 
worden war. 

Durch eine Alkoholkonzentration von 4% in der Reaktionsmischung 
konnte die Benzidinkonzentration bei allen py-Stufen auf 0,025% 
(Endkonzentration) gehalten werden. Diese Konzentration ist für den 
optimalen py-Bereich der Fermente wahrscheinlich ziemlich hoch, wie 
bei der Besprechung des BAS-Testes (Lyr 1957) bereits ausgeführt 
wurde. Der damit verbundene mögliche Fehler könnte eine Verflachung 
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des Kurvenverlaufes zur Folge haben, da bei optimalen py-Werten die 
Reaktionsgeschwindigkeit nicht mehr proportional der Benzidinkonzen- 
tration zunimmt. Mit einer wesentlichen Verschiebung der pq-Optima 
ist jedoch nicht zu rechnen. 

Wie aus Abb. 6 zu ersehen ist, liegt das py-Optimum der unter- 
suchten Peroxydasen zwischen py 5,0 und 6,3. Besonders Ph. pini weist 
ein nach dem neutralen Gebiet verschobenes Wirkungsoptimum auf. 
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Abb. 6. Einfluß des pg-Wertes auf die Aktivität verschiedener Peroxydasen. Reaktions- 
bedingungen: 25°C, 3 mg H,0:, Benzidin-Endkonzentration 0,025 %, n/10 Acetatpuffer 
mit Alkoholzusatz (Alkoholendkonzentration 4%) 


MPO hat unter diesen Bedingungen ihre optimale Aktivität bei py 5,0. 
In dem Verlauf der Aktivitätskurve gleicht ihr am meisten das Ferment- 
präparat von Ph. igniarius. Wie aus der Zusammenstellung bei ZEILE 
hervorgeht, liegt das Optimum pflanzlicher Peroxydasen auch bei Ver- 
wendung anderer H-Donatoren (Kresol, Guajacol, Hydrochinon) etwa 
bei px 5,0—5,3. Eine Ausnahme macht nur das Pyrogallol mit seinem 
weit in den alkalischen Bereich verschobenen Optimum. Der Abfall der 
Fermentaktivität mit Änderung des py-Wertes ist für Kresol und Hydro- 
chinon in der Darstellung von ZEILE etwas weniger ausgepragt als in 
meinen Versuchen, während Purr (1950a), der ebenfalls eine optimale 
Aktivität bei px 5,0 feststellte, einen noch steileren Abfall angibt. Wie 
oben bereits kurz erwähnt, kann jedoch der Abfall der Kurven von den 
Testbedingungen beeinflußt werden, so daß ein Vergleich der unter 
verschiedenen Bedingungen ermittelten Kurven nicht ohne weiteres 
möglich ist. 
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Aus Abb. 6 ist deutlich zu erkennen, daß die einzelnen Fermente 
durch niedrige py-Werte unterschiedlich stark gehemmt werden. Be- 
sonders stark ist die Aktivitätsabnahme bei Ph. pini und N. sublateritium. 

Wie ein Vergleich der py-Optima der einzelnen Fermente mit den 
Py-Werten der Kulturflüssigkeiten (Abb. 1—4) zeigt, besteht keine Über- 
einstimmung zwischen diesen beiden Größen. Für die Untersuchungen 
waren Filtrate von etwa 40 Tage alten Kulturen benutzt worden. Ob 
eine Änderung des py-Optimum eines Fermentes mit zunehmendem Alter 
der Kultur eintritt, wurde vorläufig noch nicht untersucht. Es ist denk- 
bar, daß kleinere Änderungen eintreten können. 

Die Frage des py-Optimum ist auch für physiologische Unter- 
suchungen insofern noch problematisch, als das Optimum nicht nur vom 
jeweiligen Ferment, sondern auch von der Natur des H-Donators ab- 
hängig ist. Über die natürlichen H-Donatoren der Peroxydasen ist je- 
doch noch kaum etwas bekannt. Dennoch ist anzunehmen, daß die 
relativen Unterschiede zwischen den einzelnen Arten erhalten bleiben. 


Hitzeinaktivierung 


Da von der MPO bekannt ist, daß sie gegen höhere Temperaturen 
sehr unempfindlich ist, war es naheliegend, zu prüfen, wie sich die Pilz- 
peroxydasen in dieser Hinsicht verhalten. Es interessierte, festzustellen, 
ob die hohe Temperaturresistenz eine Besonderheit der Peroxydasen an 
sich ist oder nur eine Eigentümlichkeit des Meerrettichs darstellt. Als 
Vergleich wurden daher auch einige Laccasen sowie eine aus Perlpilzen 
(Amanita rubescens) hergestellte Tyrosinase herangezogen. 


Die Methodik war folgende: Je 1 ml der zu untersuchenden Fermentlösungen 
wurde für 5 min den in Abb. 7 angegebenen Temperaturen ausgesetzt, die ein 
Ultrathermostat konstant hielt. Nach Ablauf dieser Zeit wurde rasch auf Zimmer- 
temperatur abgekühlt. Zum Reaktionsbeginn versetzte ich die so behandelten 
Fermentlösungen mit 2 ml 10? molarer Brenzkatechin-Lösung und 1 ml Aqua dest. 
(bei Oxydasen) bzw. 1 ml 0,03%iger Hydroperoxyd-Lösung (bei Peroxydase). Der 
Grad der eintretenden Verfärbung wurde nach Ablauf einer Reaktionszeit von etwa 
1—2 Std im Pulfrich-Photometer (Filter S 47) gemessen, wobei als Vergleichs- 
lösung der gleiche Ansatz, aber mit völlig inaktivierter Fermentlösung diente. Die 
erhaltenen Werte sind in der Darstellung in Prozent der Verfärbung einer nicht 
erhitzten Kontrolle aufgetragen. Brenzkatechin wählte ich als H-Donator, weil 
es von allen Fermenten oxydiert wird. Die Verwendung anderer H-Donatoren 
lieferte gleiche Ergebnisse. Wenn das Verfahren auch nur als halbquantitativ 
bezeichnet werden kann, so erwies es sich doch für diesen Zweck als durchaus 
geeignet und hinreichend genau. 


Es bestätigte sich die große Thermostabilität der MPO, die erst nach 
5 min Einwirkung von 97° C zur Hälfte inaktiviert wird. Sie ist damit 
mit Abstand das hitzeunempfindlichste aller geprüften Fermente. Die 
Pilzperoxydasen sind demgegenüber wesentlich empfindlicher und wer- 
den bei den untersuchten Arten in einem Bereich von etwa 63—74° 
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innerhalb von 5 min zur Hälfte inaktiviert. Der gleiche Bereich der 
Laccasen erstreckt sich von etwa 61—77°C, zeigt also gegenüber den 
PPO keinen bemerkenswerten Unterschied. In dem einzigen darauf 
geprüften Fall erwies sich im Gegenteil die Laccase von Ph. robustus als 
temperaturbeständiger als die Peroxydase des gleichen Pilzes. Wie 
aus Abb. 7 zu ersehen ist, haben die Fermente der einzelnen Arten 
eine unterschiedliche Temperaturempfindlichkeit. Während beispiels- 
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Abb. 7. Hitzeinaktivierung verschiedener Peroxydasen, Laccasen sowie einer Tyrosinase. 
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o—-—-0 Laccasen, X — — — x Tyrosinase 


weise die Laccase von Ph. robustus sehr beständig ist, wird die Laccase 
von Fomes annosus sehr rasch inaktiviert. Sie ist empfindlicher als die 
Tyrosinase des Perlpilzes (Amanita rubescens), obwohl die Tyrosinase 
im allgemeinen als hitzeempfindlich gilt. In unseren Versuchen glich die 
Inaktivierungskurve der Perlpilz-Tyrosinase etwa den Kurven der Per- 
oxydasen von Inonotus radiatus und Polystictus tomentosus. Man muß 
daraus den SchluB ziehen, daB ein Vergleich der Temperaturempfind- 
lichkeit verschiedener Fermente streng genommen nur innerhalb einer 
Art möglich ist. Für die Hitzeempfindlichkeit eines Fermentes ist in 
erster Linie der Eiweißbestandteil verantwortlich, der offensichtlich 
artspezifische Unterschiede zeigt. Die erstaunlich große Unempfindlich- 
keit der MPO ist demnach keine Besonderheit der Peroxydase, sondern 
eine Eigenart der Meerrettichwurzel. 

Eine Reaktivierung der Peroxydase-Präparate konnte innerhalb von 
24 Std nicht beobachtet werden. Nach Pure (1950b) soll dieser 
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Effekt durch Beimischungen von Cytochrom-c bedingt sein, das er in 
nicht zulässiger Weise auch als ,,Cytochrom-c-Peroxydase“ bezeichnet. 
Falls dadurch das Phänomen der Reaktivierung von Peroxydase-Prä- 
paraten höherer Pflanzen (vgl. GALLAGHER) ausschließlich bedingt ist, 
wäre der Schluß erlaubt, daß in der Kulturflüssigkeit der untersuchten 
Pilze keine nennenswerten Mengen von Cytochrom-c vorhanden sind. 

Im Zusammenhang mit der Hitzeinaktivierung der Fermente erhebt 
sich die Frage, ob die gefundene Temperaturresistenz der einzelnen Fer- 
mente Beziehungen zu den für das Wachstum der betreffenden Art 
optimalen Temperaturen 


Tabelle 2. Gegenüberstellung von optimaler Wachs- zeigt. Für solche Unter- 


tumstemperatur und Peroxydase- bzw. Laccase- 





Inaktivierungstemperatur für einige Pilze suchungen sind Pilze 
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| 4 
Phellinus igniarius (PO). . 28-300 670 Optimaltemperaturen 
Phellinus pini (PO), cae’ 20° j 61° für das Mycelwachstum 
pe 2 nids (Po) er u ray = festzulegen. Gerade für 
Phellinus robustus (PO) . . 26—28°?, 74° holzzerstörende Pilze 
Polystictus tomentosus (PO) . etwa 26° 63° liegen bereits einige 
Fomes annosus (Lacc) . . . | 23-2490 61° 


Arbeiten tiber den Ein- 
fluß der Temperatur auf 
das Mycelwachstum vor. In Tabelle 2 sind für einige Laccase und 
Peroxydase bildende Pilze die Temperaturoptima nach CARTWRIGHT u. 
FınpLay (1934), HUMPHREY u. SIGGERS (1933) sowie eigenen Befunden 
zusammengestellt und mit den Temperaturen verglichen, die nach 5 min 
Einwirkung eine Verminderung der Fermentaktivität auf die Hälfte 
bewirkten. 

Wie die Zahlen zeigen, besteht für die untersuchten Arten eine gewisse 
Korrelation zwischen der Hitzeresistenz der Fermente und dem Tempe- 
raturoptimum des Mycelwachstums. Diejenigen Arten, deren Fermente 
ziemlich thermostabil sind (halbe Fermentinaktivierung bei Tempera- 
turen über 65°), weisen auch ein relativ hohes Temperaturoptimum für 
das Wachstum auf. Das trifft zu für Ph. igniarius, Inonotus hispidus 
und Trametes confragosa. Bei Ph. robustus ist diese Beziehung nicht so 
klar. Umgekehrt zeigen die Arten mit hitzeempfindlichen Fermenten 
(Ph. pini, Fomes annosus) auch ein niedriges Temperaturoptimum für 
das Wachstum. Bei der begrenzten Zahl der untersuchten Arten ist es 
natürlich noch nicht möglich, weittragende Schlüsse zu ziehen. Immer- 
hin ist es nach den vorliegenden Ergebnissen nicht unwahrscheinlich, daß 
die Hitzeresistenz der einzelnen Fermente mit der allgemeinen Tempe- 
raturresistenz der betreffenden Art parallel geht. Eine sehr gute 


Trametes confragosa (Lace) . etwa 30° 73° 
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Übereinstimmung ist nicht unbedingt zu erwarten, da sich vermutlich die 
einzelnen Fermente des gleichen Pilzes in ihrer Hitzeempfindlichkeit 
unterscheiden und die Wachstumsrate von dem empfindlichsten Ferment 
begrenzt wird, wozu die untersuchten sicher nicht gehören. Dennoch ist 
es nicht ausgeschlossen, daß artspezifische Unterschiede bestehen, die sich 
relativ bei allen Fermenten in gleicher Weise auswirken. Meines Wissens 
liegen über dieses Problem noch keine eingehenden Untersuchungen vor. 
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Abb. 8. Änderung der Reaktionsgeschwindigkeit mit steigender Temperatur. Gestrichelte 
Linien: Theoretischer Verlauf für Q,. = 2,0. Reaktionsbedingungen: n/10 Acetatpuffer, 
PH 5,0, 3 mg H,O,, Benzidin-Endkonzentration 0,02%, 1,5 mg AS 


Einfluß der Temperatur auf die Reaktionsgeschwindigkeit 

Einige weitere Versuche dienten zur Ermittelung des Temperatur- 
koeffizienten der Peroxydasereaktion. Als Fermentpräparate benutzte 
ich die ungereinigte Kulturflüssigkeit von Ph. igniarius und eine halb- 
gereinigte MPO. Beide Enzyme haben eine sehr verschiedene Hitze- 
empfindlichkeit (vgl. Abb. 7), wodurch es möglich ist, festzustellen, ob 
sich diese Eigenschaft auf den Temperaturkoeffizienten auswirkt. 

Die Ergebnisse sind in Abb. 8 dargestellt. 

Es ist zu erkennen, daß die Reaktionsgeschwindigkeit mit steigender 
Temperatur zwar zunimmt, diese Zunahme bei höheren Temperaturen 
aber geringer als bei niedrigen ist. Zum Vergleich ist der theoretische 
Verlauf einer Reaktion eingetragen, bei der mit einer Temperatur- 
erhöhung um 10°die Reaktionsgeschwindigkeit sich verdoppelt (Q,)=2,0). 
Wie auch aus Untersuchungen an anderen Fermenten bekannt ist 
[siehe SUMNER u. SOMERS (1953) und HOFFMANN-OSTENHOF (1954) ], 








256 Horst Lyr: 


nimmt Q,, mit steigender Temperatur ab. Die rechnerisch ermittelten 
Werte für Q,, der untersuchten Peroxydasen sind in Tabelle 3 zusammen- 
gestellt. Die Reaktionszeit betrug 20—90 sec. Aus dem Kurvenverlauf 
ist zu erkennen, daß — abgesehen von einer etwas unterschiedlichen 
Aktivität — keine Unterschiede in dem Verhalten der beiden Fermente 
bestehen. Die Abnahme von Q,, mit steigender Temperatur kann daher 
kaum durch eine Temperaturinaktivierung der Fermente erklärt werden. 
Bei den sehr kurzen Reaktionszeiten ist bis zu einer Temperatur von 
45° C für die untersuchten Fermente mit einer Hitzeinaktivierung nicht 
zu rechnen, wie ein Vergleich mit den Temperaturinaktivierungskurven 
(Abb. 7) zeigt. Selbst wenn man annimmt, daß die Fermente während 
der Reaktion empfindlicher gegen höhere Temperaturen sind, wäre zu 
erwarten, daß die MPO 


Tabelle 3. Werte von Q,,in verschiedenen Temperatur- einen höheren Tempera- 


bereichen der Peroxydasen von Ph. igniarius 








und des Meerrettichs turquotienten als das 
andere Ferment auf- 

re | 15-25°| 25-35°| 35-45°| Temperatur . - k 
ae ee en in °C weist, da sie wesentlich 
MPO ua ao | 108 hitzeunempfindlicher ist. 
Ph. igniarius | 1,69 152 1.43 Qio Zumindest für den vor- 


liegenden Fall kann da- 
her die Abnahme von Q,, mit steigender Temperatur nicht durch eine 
Hitzeinaktivierung erklärt werden. Es dürfte daher angebracht sein, den 
Ausdruck Hitzeinaktivierung für dieses Phänomen zu vermeiden und 
besser von einer relativen Reaktionsverlangsamung mit steigender Tem- 
peratur zu sprechen, sofern eine direkte Hitzeschädigung nicht nach- 
gewiesen ist. Den Grund für eine solche Verlangsamung könnte man 
vielleicht in einer nicht genügend raschen Diffusion eines der Reaktions- 
partner suchen. 

H-Donatoren 


Über die Eignung verschiedener Substanzen als H-Donatoren (früher 
auch als Substrate bezeichnet) für die Pilz-Peroxydasen wurde bereits 
berichtet (Lyr 1955). Es ergab sich eine weitgehende Übereinstimmung 
zwischen den Pilz-Peroxydasen und der MPO. 

Die geringfügige Oxydation gewisser o-Phenolderivate durch Pilz-Peroxydasen 
ohne Peroxydzusatz konnte inzwischen eindeutig auf das Vorhandensein von 
Hydroperoxyd zurückgeführt werden, das sich bei der Autoxydation dieser Ver- 
bindungen durch Luftsauerstoff bildet. Eventuelle Beimischungen von Oxydasen 
in den ungereinigten Kulturflüssigkeiten lagen nicht vor. 


Es ist möglich, daß die einzelnen Verbindungen von den verschie- 
denen Pilz-Peroxydasen mit unterschiedlicher Intensität umgesetzt wer- 
den, wofür in der Literatur für andere Peroxydasen bereits Beispiele vor- 
liegen [CHANCE (1950), MAEHLY (1954)]. Da jedoch die üblicherweise 
verwendeten Polyphenole und Diamine kaum als natürliche H-Donatoren 
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in Betracht kommen, verspricht eine Klärung dieser Frage keine physio- 
logisch bedeutsamen Erkenntnisse. Daher ging ich diesem Problem 
nicht weiter nach. Cytochrom-c, das môglicherweise ein natiirlicher 
H-Donator ist, stand fiir die Untersuchungen nicht zur Verfiigung. 

Von einigem Interesse war jedoch die Frage, ob die Pilz-Peroxydasen 
die Ascorbinsäure direkt oxydieren können. CHANCE hatte eine solche 
direkte Oxydation der AS durch die MPO festgestellt und ihren Umsatz 
mit dem anderer H-Donatoren verglichen. Aus der Tabelle bei Maenı.y 
entnehme ich folgende Zahlen: 


AS Guajacol Pyrogallol Hydrochinon 
k, + 1074 1,6 15 30 150 


Da der Umsatz von AS sehr langsam vor sich geht, schlägt MAEHLY 
(1954) AS aus reaktionskinetischen Griinden als Testsubstanz vor. In 
der älteren Literatur sind die Angaben über die Méglichkeit einer direkten 
Oxydation durch die PO widersprechend (Micazin 1947). 

Wenngleich es fiir die Praxis der Messung mit meiner Methode nicht 
von entscheidender Bedeutung ist, ob die Ascorbinsäure auch direkt 
oxydiert werden kann, war es doch wiinschenswert, einige Anhalts- 
punkte über das AusmaB der direkten Oxydation zu gewinnen. 

Zu diesem Zwecke setzte ich einige Versuche an, in denen die einzelnen 
Reaktionspartner in verschiedenen Kombinationen gemischt wurden 
und verschiedene Zeiten aufeinander einwirken konnten. 

AS + H,0,: Ergibt die Autoxydation. Durch Zugabe von Ferment und Ben- 
zidin kann auf Grund der Reaktionszeit die Menge der nicht oxydierten AS be- 
stimmt werden. 

Ferment + H,0,: Ergibt die Fermentinaktivierung durch die Einwirkung von 
Hydroperoxyd. Die Fermentaktivität wird nach Zusatz von AS und Benzidin 
gemessen. 

Ferment + AS: Ergibt die Autoxydation von AS durch Luftsauerstoff in 
Gegenwart des Fermentpräparates. 

Ferment + AS + H,0,: Ergibt die direkte AS-Oxydation durch die Peroxy- 
dase. Nach Ablauf einer bestimmten Zeit wird nach Zusatz von Benzidin die nicht 
oxydierte AS auf Grund der Reaktionszeit bestimmt. Diese müßte kürzer als die 
der Kontrolle sein, falls AS direkt durch die Peroxydase angegriffen wird. Da 
inzwischen infolge von Autoxydation durch H,O, ein Teil der AS verbraucht ist, 
sind die Werte um diesen Betrag zu korrigieren. 

Als Bezugsgröße (Fermentaktivitat = 100% , AS-Autoxydation =0% ) 
diente die zur Oxydation der vorgelegten AS-Menge unter Normal- 
bedingungen benötigte Reaktionszeit. 

Aus Abb. 9 ist zu ersehen, daß Ascorbinsäure — wenn sie in bidestil- 
liertem Wasser gelöst ist — durch Luftsauerstoff nur wenig angegriffen 
wird. Dafür setzt eine rasche Oxydation in Gegenwart von Hydro- 
peroxyd ein. Die Anwesenheit von Benzidin beschleunigt diese Autoxy- 
dation nur geringfügig. Unter den in diesem Versuch gewählten 
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Bedingungen sind nach 150 min 72% der urspriinglich vorhandenen AS- 
Menge oxydiert worden (4 mg AS, 6 mg H,0,, px 3,2). Zur Oxydation 
von 50% AS durch H,0, allein sind 2520 sec erforderlich, bei Zusatz 
von Ferment und Benzidin nur 39 sec; das entspricht einer Beschleu- 
nigung um das 65fache. Legt man die Werte von AS + H,O, + Benzidin 
mit 1440 sec zugrunde, so erhält man bei Fermentzusatz eine Beschleu- 
nigung um das 37fache. Eine Messung der direkten Oxydation von AS 


AS + + Benz. 
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Abb. 9. Autoxydation der Ascorbinsäure und Beeinflussung der Fermentaktivität durch 
H;0O,. (Die Reaktionspartner wurden bei 20° C verschiedene Zeiten aufeinander einwirken 
gelassen.) Reaktionsbedingungen: 25° C, konz. Acetatpuffer px 3,2, 6 mg H,0,;, 

4 mg AS, Benzidin-Endkonzentration 0,025 %, Ferment: ungereinigte 
Kulturflüssigkeit von Ph. igniarius 


durch die PPO war in diesem Versuch unmöglich, da sehr starke Hem- 
mungseffekte auftraten. Dieses merkwürdige Phänomen konnte bei Ver- 
wendung verschiedener Fermentpräparate beobachtet werden, wobei das 
Ausmaß der Hemmung unterschiedlich war. (Die in Abb. 9 dargestellte 
Abnahme der Fermentaktivität bei Einwirkung von Benzidin auf die 
Kulturflüssigkeit kann evtl. durch eine geringfügige Ausfällung des 
Benzidins bedingt sein, da nach längerer Zeit eine leichte Trübung 
auftrat.) 

Da in dem in Abb. 9 wiedergegebenen Versuch die Hydroperoxyd- 
konzentration ziemlich hoch war, wurden in späteren Versuchen die 
Reaktionsbedingungen geändert. Für den in Abb. 10 dargestellten Ver- 
such benutzte ich nur 0,3 mg H,0,. Die vorgelegte Ascorbinsäure-Menge 
betrug 0,5 mg, der py-Wert 5,0. Nach 3420 sec waren 50% der AS 
infolge Autoxydation durch H,O, verbraucht. Die fermentative Oxy- 
dation benötigte in Gegenwart von Benzidin für den Umsatz der gleichen 
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Menge AS nur 34sec, was einer Reaktionsbeschleunigung um das 
100fache entspricht. Auch bei diesen Versuchen lieB sich niemals eine 
Beschleunigung der AS-Oxydation durch das Ferment gegenüber der 
Autoxydation durch H,0, allein nachweisen. Es trat im Gegenteil 
wiederum das merkwiirdige Phänomen auf, daB die Peroxydasen in 
Gegenwart von Hydroperoxyd und AS ziemlich stark gehemmt wurden. 
Diese Tatsache ist um so beachtenswerter, als eine Hemmung in dieser 
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Abb. 10. Fermenthemmung und Oxydation von AS durch H,0;. Fermentpräparate: Halb- 
gereinigte MPO und ungereinigte Kulturflüssigkeit von Ph. igniarius. Reaktionsbedingun- 
gen: 25° C, n/10 Acetatpuffer py 5,0, 0,3 mg H:0;, 0,5 mg AS, 
Benzidin-Endkonzentration 0,02% 


Starke weder durch Hydroperoxyd noch durch AS allein zu erzielen ist. 
Auch eine längere Einwirkung von Benzidin auf das Ferment hat keinen 
Einfluß auf die Aktivität. 

Da die Môglichkeit bestand, daB eine eventuelle direkte AS-Oxydation 
infolge einer rasch einsetzenden Reaktionsinaktivierung nicht mehr zu 
erkennen war, wurde die noch vorhandene AS-Menge auch nach kurzen 
Einwirkungszeiten von Ferment + AS + H,0, bestimmt. Nach 1, 2, 3, 
4 min, während deren die drei Reaktionspartner aufeinander wirken 
konnten, war keine Abnahme der AS-Menge gegenüber den Kontrollen 
festzustellen. Die Versuche wurden sowohl mit MPO als auch mit der 
PO von Ph. igniarius ausgeführt. Statt einer Verkürzung der Reaktions- 
zeit gegenüber der Kontrolle trat im Gegenteil eine langsame Zunahme 
der Reaktionszeit ein, die wahrscheinlich eine Resultante aus verschwin- 
dender AS-Menge infolge Autoxydation durch H,O, und Ferment- 
hemmung ist. Dafür sprechen auch die in Abb. 10 dargestellten 
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Ergebnisse. Mit unterbrochenen Linien sind dort die direkt gemessenen, 
scheinbaren Fermentaktivitäten eingetragen. Die ausgezogenen Linien 
entsprechen den realen Fermentaktivitäten. Diese erhält man, wenn 
man die direkt gemessenen Reaktionszeiten um den Betrag der 
inzwischen durch Autoxydation verbrauchten AS-Menge korrigiert. 
Es ist zu erkennen, daß z.B. im Falle von Ph. igniarius zunächst 
eine Verkürzung der Reaktionszeit eintrat (was einer scheinbaren 
Aktivitätssteigerung entspricht). Berücksichtigt man aber die im 
Parallelversuch ermittelte Autoxydation, so resultiert eine deutliche 
Fermenthemmung. 

Die Ursachen hierfür lassen sich nicht mit Sicherheit angeben. Wenn 
die Ascorbinsäure direkt von dem Ferment umgesetzt wird, so könnte 
man eine Reaktionsinaktivierung annehmen, wie sie bei dem Umsatz 
von Polyphenolen durch Oxydasen und Peroxydasen verschiedentlich 
beschrieben wurde. Es ist bekannt, daß für eine solche Inaktivierung 
weder die Ausgangs- noch die Endprodukte verantwortlich gemacht 
werden können [Lupwic u. NELSON (1939), PontinG (1954)]. Da der 
Umsatz der AS durch die Peroxydasen sich sicherlich sehr langsam voll- 
zieht, so daß er mit meiner Methode nicht nachweisbar war, ist ein 
solches Ausmaß einer Fermentinaktivierung jedoch kaum anzunehmen. 

In Abb. 10 ist es sehr auffällig, daß beide Fermentpräparate etwa 
in gleichem Maße gehemmt werden, in dem die Ascorbinsäure durch 
Autoxydation verschwindet. Besonders deutlich ist diese Parallelität 
bei der MPO. Die Kurve von Ph. igniarius zeigt zunächst einen etwas 
anderen Verlauf, da die Hemmung anfänglich geringer ist. Diese Ab- 
weichung ist evtl. durch die Beimischung anderer Eiweißkörper in der 
ungereinigten Kulturflüssigkeit zu erklären, die das Ferment zunächst 
vor einer Inaktivierung schützen, nach deren Verbrauch dieser Prozeß 
aber in gleichem Maße wie bei dem MPO-Präparat einsetzt. Daß es sich 
hierbei tatsächlich um eine Fermenthemmung handelt, wird dadurch 
bewiesen, daß nach Zugabe der gleichen Menge von frischem Enzym 
Reaktionszeiten erhalter werden, die genau der durch Autoxydation 
noch nicht verbrauchten AS-Menge entsprechen, wie sie aus dem Parallel- 
ansatz ermittelt wurde, wobei die noch verbliebene Restaktivität des 
ersten Fermentzusatzes berücksichtigt ist. Selbst nach 150 min war 
demnach der Verbrauch an Ascorbinsäure in Gegenwart von Peroxydase 
nicht meßbar größer als der Umsatz durch Autoxydation. 

Die merkwürdige Übereinstimmung zwischen der Autoxydation der 
AS und der gleichzeitig ablaufenden Fermentinaktivierung legt den Ge- 
danken nahe, daß im Zuge einer Autoxydation ein gleichzeitig anwesen- 
des Ferment inaktiviert werden kann. In gleicher Richtung deutet die 
Beobachtung von Keıtıs und Hartree (1955), wonach Glukose-Oxydase 
durch die Autoxydation von AS inaktiviert wird. Auch hier können weder 
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die Ausgangs- noch die Endprodukte dafür verantwortlich sein. Als ein- 
zige Erklärungsmöglichkeit bleibt somit die Annahme, daß während der 
Oxydation eine sehr aktive Zwischenverbindung entsteht, die die Hem- 
mung bewirkt. Ob diese hypothetische Zwischenverbindung bei der 
fermentativen Oxydation und bei der Autoxydation die gleiche ist, kann 
vorläufig noch nicht entschieden werden. Manche Hinweise sprechen 
dafür, daß beide Vorgänge etwas verschieden sind [OPPENHEIMER und 
STERN (1939)]. PonTING (1954) nimmt als mögliches Intermediär- 
produkt ein Semichinon an. In gleicher Weise könnte man auch ein 
intermediäres, sehr instabiles Peroxyd vermuten, das sich sehr rasch 
zersetzen oder evtl. lockere Bindungen mit empfindlichen Gruppen (etwa 
SH-Gruppen) des Fermenteiweißes eingehen kann. Von der Beständig- 
keit solcher aggressiven Gruppen könnte evtl. die inaktivierende Wir- 
kung einer Verbindung abhängen. Durch Eiweißbeimischungen, wie sie 
in Form von Gelatine einige Autoren zur Verhinderung der Inaktivierung 
verwenden (GREGG u. MILLER 1940), werden diese aggressiven Gruppen 
wahrscheinlich abgefangen und ,,entgiftet‘‘. Durch diese Deutung ließen 
sich evtl. auch die Befunde von GEYER, MARSHALL, RYAN und WEsT- 
HAVER (1955) erklären, die eine nichtenzymatische Oxydation von Fett- 
säuren in Gegenwart von AS feststellten. 

Weder im BAS-Test noch bei der Oxydation von Catechol durch 
Tyrosinase [LUDWIG u. NELSON (1939), MILLER, MALLETTE, ROTH u. 
Dawson (1944)] vermag die Anwesenheit von AS eine Reaktionsinakti- 
vierung zu verhindern. Ungeklärt ist dabei die Frage, ob die inter- 
mediären Oxydationsprodukte des primären H-Donators oder die der 
AS die Hemmung bewirken. In diesem Zusammenhang ist die Beobach- 
tung von KEILIN u. HARTREE (1951) bemerkenswert, wonach in Gegen- 
wart von AS und (durch Notatin erzeugtes) Hydroperoxyd eine Aus- 
fällung der Katalase beobachtet werden konnte. AS scheint auch hier 
bei der Autoxydation ‚gerbstoffartige‘“ Eigenschaften zu entfalten. Die 
Ascorbinsäure ist für das Studium dieser Fragen besonders geeignet, da 
sie ein einfaches Oxydationsprodukt liefert und nicht polymerisiert. 

Wahrscheinlich wird Ascorbinsäure auch direkt von den Pilz-Peroxy- 
dasen oxydiert. Allerdings dürfte der Umsatz wesentlich geringer als 
bei der durch Benzidin katalysierten Reaktion sein. Praktisch kann man 
daher Benzidin als den primären H-Donator bei dieser Reaktion ansehen. 


Diskussion 

Wie die Untersuchungen gezeigt haben, ist eine Reihe von höheren 
Pilzen zur Bildung von Peroxydase befähigt. Es gehören dazu nicht 
nur typische Holzzerstörer, sondern auch Streuzersetzer ( Phallus im- 
pudicus und Mutinus caninus). Letztere sind in ihrer Ökologie noch 
wenig untersucht. Von den holzbewohnenden Arten ist jedoch bekannt, 
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daß sie Lignin abzubauen vermögen. Auch Mutinus caninus kann an 
Laubholzstubben eine schwammige Weißfäule hervorrufen. 

Ein Blick auf Tabelle 1 lehrt, daß die einzelnen Arten sehr verschie- 
denen, untereinander nicht näher verwandten Gattungen angehören. 
Die Fähigkeit zur PO-Bildung ist offensichtlich nicht als typische Eigen- 
schaft bestimmter Gattungen anzusehen, sondern artspezifisch fest- 
gelegt. Die nächsten Verwandten von Nematoloma sublateritium, näm- 
lich Nematoloma fasciculare und N. capnoides bilden nach den bisherigen 
Untersuchungen nur Laccase. Ebenso produzieren nicht alle Stereum- 
Arten Peroxydase. Es ist daher fraglich, ob man aus dem Vorkommen 
dieses Fermentes verwandtschaftliche Beziehungen ableiten kann. Im- 
merhin fällt aber auf, daß die PO-Bildung offenbar in der von PILAT 
zusammengestellten Gattung Phellinus sehr häufig ist. Ob es sich aber 
um ein durchgängiges Merkmal aller Arten handelt, kann bei der ge- 
ringen Zahl bisher untersuchter Arten noch nicht gesagt werden. Auch 
die beiden Vertreter der Phallaceae können PO bilden, wobei diese 
Fähigkeit bei Phallus impudicus ausgeprägter ist. Einige Lycoperdon- 
Arten, die untersucht wurden, bilden dagegen nur Laccase. Bei Phallus 
impudicus ist die PO-Bildung auf das Substrat-Mycel beschränkt; im 
Fruchtkörper läßt sich keine PO-Aktivität nachweisen. Eine solche ist 
nur an der Basis junger Fruchtkörperanlagen vorhanden, was offenbar 
auf den Einfluß des Substrat-Mycels zurückzuführen ist. Verschiedene 
Beobachtungen, die zu einem späteren Zeitpunkt mitgeteilt werden 
sollen, haben ergeben, daß das Ferment auch in den Fruchtkörpern 
einiger bodenbewohnender Hymenomyceten auftritt. Jedoch ist es 
keineswegs allgemein verbreitet. 

Ob das Ferment bei den Pilzen auch intracelluläre Funktionen über- 
nimmt, können erst weitere Untersuchungen zeigen, die eingeleitet 
worden sind. Eine Beziehurig zwischen Struktur und Pıgmentierung der 
Hyphen und der Fähigkeit zur Fermentsynthese besteht nicht. Zwar 
zeichnen sich viele der PO-Bildner durch kräftige, bräunlich gefärbte 
Hyphen aus (besonders die Vertreter der Gattung Phellinus), jedoch 
haben Nematoloma sublateritium und Phallus impudicus ein rein weißes 
Mycel im jugendlichen Zustand. 

Das reichliche Auftreten der Peroxydase als Ektoenzym stellt natür- 
lich besondere Probleme. Die Untersuchungen haben ergeben, daß es 
sich bei der Ausscheidung um einen normalen Prozeß handelt. Dadurch 
wird die Auffassung begünstigt, daß das Ferment seine Funktion außer- 
halb der Zelle verrichtet. Das Ausmaß der Fermentausscheidung bei 
den meisten Arten spricht dafür, daß es sich um einen Prozeß von beson- 
derer ökologischer Bedeutung handelt. 

Sehr auffällig ist die Tatsache, daß sich unter den PO-Bildnern eine 
große Zahl von typischen Kernholzzerstörern befindet. Phallus impudicus, 
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Mutinus caninus und Nematoloma sublateritium muß man vorläufig 
noch auBerhalb der Diskussion lassen, da iiber ihre Okologie noch wenig 
bekannt ist. Die anderen Arten sind, soweit sie identifiziert sind, als 
Kernholzspezialisten an bestimmten Holzarten bekannt. Das schlieBt 
nicht aus, daß sie in künstlicher Kultur auch Splintholz abbauen können. 
Eine bloße Schutzfunktion der PO gegen toxische Kernsubstanzen ist 
— wie auch die Versuche von BAVENDAMM (1928) gezeigt haben — 
wenig wahrscheinlich, da auch andere Arten, die keine PO bilden, als 
Kernholzzerstörer auftreten [Grifola sulphurea, Phaeolus (Polyporus) 
schweinitzii, Lentinus squamosus u. a.]. Diese Arten greifen aber nur die 
Cellulose des Kernholzes an. Wenn die PO für die Kernholzzerstörer 
eine besondere ökologische Bedeutung hat, so ist diese wahrscheinlich 
im Zusammenhang mit dem Ligninabbau zu suchen. Es wäre denkbar, 
daß das Lignin im Prozeß der Verkennung eine Veränderung erfahren 
hat, die es für Laccase schwer angreifbar macht. Eine solche Verände- 
rung ist durch reichliche Gerbstoffeinlagerung vielleicht gegeben. Es 
fällt auf, daß die PO-Bildner bevorzugt. an gerbstoffreichen Holzarten 
(Kiefer, Eiche, Robinie) auftreten, deren Kernholz gegen andere Pilze 
sehr widerstandsfähig ist. Für die Angreifbarkeit einer Verbindung durch 
Polyphenoloxydasen spielen schon kleinere Änderungen in der Art und 
Zahl der freien Hydroxylgruppen eine bedeutende Rolle. Wenn auch PO 
und Laccase ein sehr ähnliches Wirkungsspektrum besitzen, scheint die 
PO doch universeller als die Laccase zu sein. Während die PO z.B. Phenol 
sehr rasch oxydiert, ist gereinigte Laccase hierzu wahrscheinlich nicht in 
der Lage. Gleiches gilt für das Resorcin. Damit ließe sich vielleicht die 
Überlegenheit der PO-Bildner gegenüber den Laccase produzierenden 
Pilzen bei dem Abbau des Kernholzes erklären. Es würde dadurch auch 
verständlich sein, daß beide Typen Splintholz in gleicher Weise anzu- 
greifen vermögen. Inwieweit diese zunächst völlig hypothetischen Vor- 
stellungen zutreffend sind, können nur weitere Untersuchungen erweisen. 

Für eine Oxydation durch die PO ist natürlich Peroxyd notwendig, 
und es erhebt sich die Frage, wie es gebildet wird. Über das Vorkommen 
von peroxydischen Gruppen im Kernholz ist meines Wissens bisher 
nichts bekannt. Obwohl ihr Auftreten nicht ausgeschlossen ist, dürften 
diese Mengen an peroxydisch gebundenem Sauerstoff wohl kaum aus- 
reichen, um einen intensiveren Ligninabbau zu ermöglichen. Es ist daher 
wahrscheinlicher, daß der Pilz selbst Peroxyde erzeugt und ausscheidet. 
Peroxydbildende Enzymsysteme sind in Pilzen zwar nachgewiesen, je- 
doch ist nicht bekannt, ob Peroxyde auch ausgeschieden werden können. 
Dadurch ergibt sich noch eine Reihe von Problemen, deren Lösung erst 
abgewartet werden muß, ehe die Funktion der Peroxydase bei holz- 
zerstörenden Pilzen weiter diskutiert werden kann. Entsprechende 
Untersuchungen sind eingeleitet. 
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Zusammenfassung 


1. Bei vergleichenden Untersuchungen an 182 Arten von holzzerstö- 
renden und bodenbewohnenden Basidiomyceten konnte bei 14 Arten 
eine reichliche Peroxydase-Bildung festgestellt werden. 

2. Peroxydase tritt ebenso wie Laccase bei höheren Pilzen als kon- 
stitutives Ektoenzym auf. Die Ausscheidung des Fermentes in Flüssig- 
keitskulturen wurde für 4 Pilzarten mit Hilfe des BAS-Testes in Ab- 
hängigkeit von der Kulturdauer quantitativ verfolgt. 

3. Die Pilzperoxydasen ähneln in vielen Eigenschaften der Peroxy- 
dase des Meerrettichs. Ihre py-Optima liegen zwischen 5,0 und 6,3. 

4. In der Hitzeresistenz unterscheiden sie sich nicht wesentlich von 
den Pilz-Laccasen, wohl aber von der Meerrettich-Peroxydase, die aus- 
nahmsweise hitzebeständig ist. Im einzelnen bestehen artspezifische 
Resistenzunterschiede bei den untersuchten Pilzfermenten, die mög- 
licherweise mit der allgemeinen Temperaturresistenz der betreffenden 
Art parallel gehen. 

5. Die Peroxydasen von Phellinus igniarius und des Meerrettichs 
haben den gleichen Temperatur-Quotienten. Die Abnahme von Q, 
mit steigender Temperatur ist in diesem Fall nicht auf eine Hitze- 
inaktivierung zurückzuführen. 

6. Eine direkte Oxydation der Ascorbinsäure durch die Peroxydasen 
ließ sich bei der angewendeten Methodik nicht nachweisen, da eine aus- 
geprägte Fermentinaktivierung auftrat, deren mögliche Ursachen disku- 
tiert werden. 

7. Als mögliche Funktion der Peroxydase holzzerstörender Pilze wird 
eine Beteiligung am Ligninabbau angenommen. 


Für die unermüdliche Assistenz bei der Durchführung der Untersuchungen 
möchte ich Frl. CHRISTEL HEFFE vielmals danken, während Frau CHARLOTTE 
SCHÂGE für die Betreuung der Pilzkulturen und Frl. MARIE-ANNE Hinz für die 
Hilfe bei den Fermentreinigungen besonderer Dank gebührt. 
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Kurze Mitteilung 
Aus dem Forstbotanischen Institut München 
BACTERIUM RADICICOLA IM ELEKTRONENMIKROSKOP 


Von 
HUBERT ZIEGLER 
Mit 1 Textabbildung 
(Eingegangen am 24. August 1956) 


Das von BEIJERINCK (1888) aus den Wurzelknöllchen der Legu- 
minosen isolierte und beschriebene Bacterium radicicola ist nach den 
lichtoptischen Befunden auch in künstlicher Kultur sehr polymorph. 
So gibt BEIJERINCK für die Schwärmer eine Länge von 0,9 und eine 
Breite von nur 0,18 «, für Stäbchen aus den Knöllchen von Vicia faba 
eine Länge von 5 u und eine Dicke von 1 y an; MULLER und Stapp (1926) 
fanden Längen zwischen 0,9 und 7,24 und Durchmesser von 0,5 u 
und lu. Normalerweise wurde für das Bakterium eine polare Begeiße- 
lung festgestellt, wobei die Zahl der Geißeln auch innerhalb derselben 
Rasse recht variabel zu sein scheint. Für Bacterium radicicola aus 
Phaseolus fanden MÜLLER und Stapp selten eine, meist 2,3,4 und mehr 
Flagellen. Diese Geißeln werden in der Kultur und in den Knöllchen 
sehr leicht abgeworfen. 

Die Normalform des Bacterium radicicola wird in den Knöllchen be- 
kanntlich von einer bestimmten Phase an mehr oder weniger stark ver- 
ändert, zur ‚„‚Bakterioidform‘“ umgewandelt. 

Die Abbildung zeigt eine elektronenmikroskopische Aufnahme! von 
Bacterium radicicola aus den Knöllchen von Phaseolus vulgaris L. 

Zur Präparation wurden junge Knöllchen (mit etwa 2 mm Durchmesser) nach 
den Angaben von MULLER und Starr (nach Vorreinigung Spülen mit sterilem 
Wasser, 10 min Baden in 80%igem Athanol und Abflammen) sterilisiert und dann 
in sterilem Wasser zerquetscht. Die Gewebesuspension wurde auf der Zentrifuge, 
fraktioniert und so die Bakterien von den meisten übrigen Teilen getrennt. Von der 
Bakterienaufschwemmung wurde eine Öse auf den Zapon-Lack eines EM-Objekt- 
trägers gebracht und nach Antrocknen das Präparat mit TiO, unter 45° schräg 
bedampft. 

Typische Bakterioide, etwa X- oder Y-Formen, konnten bei unseren 
Präparaten nicht festgestellt werden; sie sind nach den lichtoptischen 
Befunden bei der Phaseolus-Rasse auch nicht oder höchstens sehr selten 
zu beobachten. Zumeist war das Plasma der Stäbchen aber am Ende, 
in einzelnen zentralen Bereichen oder auch ringsum mehr oder weniger 


1 Angefertigt mit dem EM8 im II. Physikalischen Institut der Universität 
München (Vorstand Prof. Dr. W. ROLLWAGEN). 
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gleichmäßig angedaut ; der letzte Fall erwies sich vor allem für die Fest- 
stellung der Geißelinsertion als besonders günstig. 





Abb. 1. Elektronenmikroskopische Aufnahme von Bacterium radicicola aus den Knöllchen 
von Phaseolus vulgaris. Vergr. 22000fach (Aufnahmevergr. 5000fach). 
Mit TiO, schräg bedampft 


Die Lange der abgebildeten Formen beträgt 2,2. bzw. 1,68 u, der 
Durchmesser zwischen 0,7 u und 0,77 u. 

In unseren Präparaten überwogen die geißellosen Stäbchen. Zum 
Teil waren die Flagellen während der Präparation abgerissen — isolierte 
Geißeln fanden sich häufig zwischen den Bakterien (vgl. Abb. 1) —, 
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zum größeren Teil waren aber die Formen wohl schon in den Knöllchen 
geiBellos geworden. 

Unter den begeiBelten Stäbchen herrschten die eingeiBeligen vor, 
doch fanden sich vereinzelt auch zwei- und mehrgeißelige Formen. 
Die abgebildeten (an den Bakterien inserierten) Flagellen sind 4,4—5,15 u 
lang, doch kann nicht mit Sicherheit behauptet werden, daß nicht Teile 
abgerissen sind und die ursprüngliche Geißellänge erheblicher war. Die 
Geißeldicke beträgt etwa 100—150 À. Die Geißeln zeigten stets 2—5 Win- 
dungen, wobei die Spiralperiode durchwegs etwa 2 betrug, ein Wert, 
der auch bei Proteus gefunden wurde (REICHERT 1909; zit. nach ScHUss- 
nıG 1953). 

Aufschlußreich scheinen die abgebildeten Formen vor allem be- 
züglich der Geißelinsertion. Läßt das eine Bakterium den Ursprung der 
Geißel im Plasma erkennen, so macht das zweite die Art der Verankerung 
deutlich: Ein Basalkorn, wie es schon von älteren Autoren auf Grund 
ihrer lichtoptischen Beobachtungen für verschiedene Formen ange- 
nommen (vgl. SCHUSSNIG) und von HOUWINK und VAN ITERSON (1950) 
für den peritrich begeißelten Proteus vulgaris elektronenmikroskopisch 
abgebildet wurde, ist auch bei Bacterium radicicola ausgebildet. Sein 
Durchmesser beträgt (ebenso wie bei Proteus) 100 4, also etwa das 
6—10fache des Geißeldurchmessers. 
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Hamburg. — Ökologie. Von Professor Dr. Th. Schmucker, Hann.-Miinden. — Phy- 
siologie des Stoffwechsels: Physikalisch-chemische Grundlagen der Lebensprozesse 
(Strahlenbiologie) 1). Von Professor Dr. W. Simonis, Hannover. — Zellphysiologie und 
Protoplasmatik. Von Professor Dr. H. J. Bogen, Braunschweig. — Wasserumsatz und 
Stoffbewegungen. Von Professor Dr. B. Huber, München, und Privatdozent Dr. L. 
Bauer, Tübingen. — Mineralstoffwechsel. Von Professor Dr. H. Burström, Lund 
(Schweden). — Stoffweehsel organischer Verbindungen I (Photosynthese) 1). Von Professor 
Dr. A.Pirson, Marburg 2. d. Lahn. — Stoffwechsel organischer Verbindungen II !). 
Von Dr, F. Eberhardt, Tübingen, z. Z. Ottawa (Canada). — Physiologie der Organ- 
bildung: Vererbung. Genetik der Mikroorganismen !). Von Professor Dr. Dr. H. Mar- 
quardt, Freiburg i. Br. — Genetik der Samenpflanzen. Von Professor Dr. C. Harte, Köln- 
Riehl. — Genetik der Bakterien !). Von Professor Dr. R. W. Kaplan, Frankfurt a. M. — 
Cytogenetik !). Von Professor Dr. J. Straub, Köln-Riehl. — Wachstum !). Von Dozent 
Dr. J. Reinert, Tübingen. — Entwicklungsphysiologie. Von Professor Dr. A. Lang, 
Los Angeles, Californien (USA). — Physiologie der Fortpflanzung und Sexualität. Von 
Privatdozent Dr. H. Linskens, Köln-Lindenthal. — Bewegungen. Von Professor Dr. E. 
Bünning, Tübingen. — Viren. Pflanzenpathogene Viren. Von Oberreg.-Rat Dr. E. 
Köhler, Braunschweig. — Bakteriophagen 1). Von Dozent Dr. Dr. W. Weidel, 
Tübingen. — Sachverzeichnis. 


1) Der Beitrag folgt in Band XIX. 


Die Abschnitte A und B sind von E. Gäumann und die Abschnitte C und D sowie das 
Sachverzeichnis von E. Bünning redigiert. 
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